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I N T R O D U C T IO N
T h e  e a r l y  s t u d i e s  of f o l i a r  o r g a n i z a t i o n  w e r e  i n v o l v e d  
p r i m a r i l y  w i t h  g r o s s  a s p e c t s  of l e a f  a n a t o m y .  T h e  f i r s t  g e n e r a l  d e s ­
c r i p t i o n  of t h e  d o r s i v e n t r a l  d i c o t y l e d o n o u s  l e a f  w a s  g i v e n  b y  B r o g n i a r t  
a n d  T r e v i r a n u s  i n  1830 ( in  H a b e r l a n d t ,  1914).  N o r d h a u s e n  (1903,  in  
S in n o t t ,  1960) d id  t h e  f i r s t  e x t e n s i v e  a n a t o m i c a l  s t u d y  on  s u n  a n d  
s h a d e  l e a v e s .  T h e s e  e a r l y  i n v e s t i g a t i o n s  r e v e a l e d  t h a t  v a r i a t i o n s  in  
i n t e r n a l  s t r u c t u r e  e x i s t  b e t w e e n  t h e  l e a v e s  of d i f f e r e n t  s p e c i e s  a n d  
b e t w e e n  l e a v e s  f r o m  d i f f e r e n t  p a r t s  of t h e  s h o o t  s y s t e m  of t h e  s a m e  
p l a n t .  F o l i a r  s t u d i e s  b e c a m e  e c o l o g i c a l l y  a n d  p h y s i o l o g i c a l l y  o r i e n t e d  
in  a n  a t t e m p t  t o  s e e k  a n d  e x p l a i n  t h e  c a u s a l  f a c t o r s  f o r  t h e s e  o b s e r v e d  
a n d  r e p o r t e d  d i f f e r e n c e s .  T h e r e  i s  p r o b a b l y  no  m e a s u r a b l e  e n v i r o n ­
m e n t a l  f a c t o r ,  t h e  i n f l u e n c e  o r  p o t e n t i a l  i n f l u e n c e  of w h i c h  m i g h t  b e  
t h o u g h t  t o  c a u s e  m o d i f i c a t i o n s  in  l e a f  f o r m  a n d  s t r u c t u r e ,  w h i c h  h a s  
n o t  b e e n  t h e  s u b j e c t  of s o m e  r e s e a r c h .
W a t e r  r e l a t i o n s  of l a n d  p l a n t s  a r e  r e c o g n i z e d  a s  b e i n g  p h y s i o ­
l o g i c a l l y  c r i t i c a l  ( K r a m e r ,  1949) .  T h e  l e a f ,  t h e  s i t e  of t r a n s p i r a t i o n a l  
w a t e r  l o s s ,  h a s  b e e n  t h e  p r i m a r y  o r g a n  s t u d i e d  in  i n v e s t i g a t i o n s  on 
t h e  e f f e c t s  of t h e  a v a i l a b i l i t y  of w a t e r  to  t h e  p l a n t .  C o u l t e r ,  e t  a l .
(1931)  r e p o r t e d  t h a t  t h e  c h i e f  d e t e r m i n i n g  f a c t o r s  in  l e a f  s i z e  a n d  
p r o p o r t i o n s  w e r e  t h o s e  w h i c h  c o n t r o l  w a t e r  s u p p l y .  A h ig h
t r a n s p i r a t i o n  r a t e ,  w h e t h e r  c a u s e d  b y  d r y  s o i l ,  h i g h  s a l t  c o n te n t ,  low  
o x y g e n  p r e s s u r e ,  o r  h i g h  t e m p e r a t u r e ,  w a s  t h e  d o m i n a t i n g  f a c t o r  
d e t e r m i n i n g  t h e  s m a l l  s i z e  a n d  g r e a t  t h i c k n e s s  of x e r i c  l e a v e s .
W e a v e r  a n d  C l e m e n t s  (1938) r e p o r t e d  a n  a p p a r e n t  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  
t h e  e x t e n t  of l o b in g  in  l e a v e s  a n d  t h e  r a t e  of w a t e r  l o s s  f r o m  t h e  p l a n t .  
D a u b e n m i r e  (1947)  c i t e d  s m a l l e r  l e a f  s i z e  a n d  i n t e r n a l  s t r u c t u r a l  
m o d i f i c a t i o n s  of th e  l e a f  a s  b e i n g  i n d u c e d  in  p l a n t s  g r o w n  u n d e r  a n  
u n f a v o r a b l e  w a t e r  b a l a n c e .  U z i a k  (1952) c o m p a r e d  t h e  d e n s i t y  of 
v e i n s  in  l e a v e s  of p l a n t s  of d i f f e r e n t  h a b i t a t s .  She  c o n c l u d e d  t h a t  t h e  
d i f f e r e n c e s  in  d e n s i t y  o b s e r v e d  w e r e  a d a p t a t i o n s  t o  d e v e l o p m e n t  u n d e r  
d i f f e r e n t  e c o l o g i c a l  c o n d i t i o n s  p a r t i c u l a r l y  a s  c o n c e r n e d  w i t h  t h e  
e v a p o r a t i o n  of w a t e r  in  t h e  e n v i r o n m e n t .
T h e  w o r k  of N o r d h a u s e n  (1903,  in  S in n o t t ,  1960) l e d  t o  n u m e r ­
o u s  i n v e s t i g a t i o n s  on  t h e  e f f e c t  of i n s o l a t i o n  on l e a f  s t r u c t u r e .  T h i s  
r e m a i n s  a  p o p u l a r  a r e a  of s t u d y .  T h e  e f f e c t s  of i n s o l a t i o n  on  g r o s s  
e x t e r n a l  f o r m  w e r e  s t u d i e d  b y  A n d e r s o n  (1955).  H e  fo u n d  s u n  l e a v e s  
t o  b e  t h i c k e r ,  d a r k e r  i n  c o l o r ,  w i t h  m o r e  p r o m i n e n t  v e i n i n g  a n d  
m a r g i n a l  s e r r a t i o n s  t h a n  s h a d e  l e a v e s .  T a l b e r t  a n d  H o lc h  (1957)  
o b s e r v e d  m o r e  p r o m i n e n t  l o b in g  in  s u n  l e a v e s  of A c e r  s p p .  a s  c o m ­
p a r e d  w i t h  s h a d e  l e a v e s .  D u n c a n  (1959) ,  i n i t i a l l y  i n v e s t i g a t i n g  t h e  
d i f f e r e n c e s  in  g r o s s  m o r p h o l o g y  in  s u n  a n d  s h a d e  l e a v e s  of s i n g l e  
t r e e s  of L i q u i d a m b a r  s t y r a c i f l u a  L .  , r e p o r t e d  g r e a t e r  v a r i a t i o n s
b e t w e e n  l e a v e s  of t r e e s  of t h i s  s p e c i e s  g r o w i n g  in  d i f f e r e n t  p a r t s  of 
i t s  n a t u r a l  r a n g e  t h a n  h e  f o u n d  b e t w e e n  s u n  a n d  s h a d e  l e a v e s  of a n y  
one  t r e e .  M i n o r  m o r p h o l o g i c a l  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  e c o t y p e s ,  p e r h a p s  
e x p r e s s i v e  of m i n o r  g e n e t i c  d i f f e r e n c e s ,  a r e  c u r r e n t l y  r e c e i v i n g  th e  
a t t e n t i o n  of e c o l o g i s t s  a n d  g e n e t i c i s t s .
M o d i f i c a t i o n s  i n  t h e  i n t e r n a l  o r g a n i z a t i o n  of l e a v e s  due  t o  
v a r y i n g  a m o u n t s  of i n s o l a t i o n  h a v e  b e e n  d e s c r i b e d  b y  E s a u  (1953)  a n d  
r e p o r t e d  b y  W y l i e  (1951) a n d  T h o m p s o n  (1943) .  On t h e  b a s i s  of t h e s e  
s t u d i e s ,  e x t e n s i v e  d e v e l o p m e n t  of t h e  p a l i s a d e  t i s s u e  w a s  a s s o c i a t e d  
w i th  s u n  l e a v e s  w h i l e  s p o n g y  m e s o p h y l l  d e v e l o p m e n t  w a s  a s s o c i a t e d  
w i th  l e a v e s  m a t u r i n g  a t  r e d u c e d  l i g h t  i n t e n s i t i e s .  I s a n o g l e  (1944) 
s t u d i e d  t h e  e f f e c t s  of c o n t r o l l e d  s h a d i n g  u p o n  t h e  d e v e l o p m e n t  of l e a f  
s t r u c t u r e .  She  o b s e r v e d  t h a t  i n t e r n a l  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  s u n  a n d  
s h a d e  l e a v e s  b e c a m e  m o r e  a p p a r e n t  a s  t h e  l e a v e s  a p p r o a c h e d  m a t u r i t y .  
C o r m a c k  a n d  G o r h a m  (1953) o b s e r v e d  t h e  e x t r e m e s  of i n s o l a t i o n  
e f f e c t s  on  l e a f  s t r u c t u r e .  T h e i r  r e s u l t s  i n d i c a t e d  t h a t  l e a v e s  p o s s e s s  
g r e a t  p l a s t i c i t y  a n d  a  c a p a c i t y  f o r  s t r u c t u r a l  m o d i f i c a t i o n  i n  r e s p o n s e  
to  a  s e v e r e  c h a n g e  in  i n s o l a t i o n .  E x p e r i m e n t a l  e v i d e n c e  f r o m  t h i s  
s t u d y  r e f u t e d  N o r d h a u s e n  (1903,  in  S in n o t t ,  1960) who s t a t e d  t h a t  s h a d e  
b u d s  p r o d u c e d  s h a d e  l e a v e s  a n d  s u n  b u d s  p r o d u c e d  s u n  l e a v e s  r e g a r d ­
l e s s  of t h e  i l l u m i n a t i o n  d u r i n g  d e v e l o p m e n t .  C o r m a c k  (1955) ,  i n  
a n o t h e r  s t u d y  on  i n s o l a t i o n  a n d  l e a f  f o r m ,  f o u n d  t h a t ,  u n l ik e  t h e
c o n d i t i o n  w h i c h  d e v e l o p s  i n  t h e  n o r m a l  s u n - s h a d e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  
l e a v e s  of  t h e  s a m e  p l a n t ,  e x t r e m e  s h a d e  l e a v e s  w e r e  s m a l l e r  in  o v e r ­
a l l  s i z e  t h a n  s u n  l e a v e s .  In a  c o m p a r a t i v e  a n a t o m i c a l  s t u d y  of n o r m a l  
s h a d e  a n d  e x t r e m e  s h a d e  l e a v e s  of C o n v a l l a r i a , C o r m a c k  (1962) fo u n d  
t h a t  t h e  m e s o p h y l l  c e l l s  of t h e  e x t r e m e  s h a d e  l e a v e s  f a i l e d  t o  e n l a r g e .
I n v e s t i g a t i o n s  h a v e  a l s o  b e e n  m a d e  on t h e  e f f e c t  of i n s o l a t i o n  
on s p e c i f i c  s t r u c t u r a l  a n d  f u n c t i o n a l  m a n i f e s t a t i o n s .  P i e t e r s  (1960) 
e s t a b l i s h e d  a  l i n e a r  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  th e  m a x i m u m  r a t e  of p h o t o ­
s y n t h e s i s  a n d  l e a f  t h i c k n e s s ;  s u n  l e a v e s  of A c e r  p s e u d o p l a t a n u s  L .  
w e r e  fo u n d  t o  b e  t h e  t h i c k e s t  a n d  t o  h a v e  t h e  h i g h e s t  p h o t o s y n t h e t i c  
r a t e .  In  r e f e r e n c e  t o  p a l i s a d e  t i s s u e .  P i c k  (1881,  in  W a t s o n ,  1942) 
a n d  S ta h l  ( in S a c h s ,  1887) r e p o r t e d  t h a t  p a l i s a d e  f o r m a t i o n  d e p e n d e d  
on  i n t e n s e  l ig h t .  S a c h s  (1887) ,  P f e f f e r  (1903) ,  J o s t  (1907) ,  H a b e r l a n d t  
(1914) ,  a n d  W a t s o n  (1942)  m a i n t a i n e d  t h a t  t h e  e f f e c t s  of i n s o l a t i o n  on  
p a l i s a d e  d e v e l o p m e n t  w e r e  o n ly  q u a n t i t a t i v e .  A c c o r d i n g  t o  E s a u  (1953) ,  
t h e  e s t a b l i s h m e n t  of p a l i s a d e  in  t h e  d e v e l o p in g  l a m i n a  i s  a  g e n e t i c  
t r a i t  a n d  i s ,  t h e r e f o r e ,  i n d e p e n d e n t  of l i g h t .
T h e  e f f e c t s  of t e m p e r a t u r e  on l e a f  m o r p h o l o g y  h a v e  b e e n  t h e  
s u b j e c t  of f e w e r  i n v e s t i g a t i o n s  t h a n  h a v e  b e e n  o t h e r  e n v i r o n m e n t a l  
f a c t o r s .  T e m p e r a t u r e  a p p a r e n t l y  i s  m o r e  i n d i r e c t l y  o p e r a t i v e  in  
m o d i f y i n g  l e a f  m o r p h o l o g y ,  a f f e c t i n g  m e t a b o l i c  a c t i v i t y  i n c l u d i n g  t h e  
r a t e  of l e a f  p r o d u c t i o n  a t  t h e  g r o w i n g  t ip  w h ic h ,  i n  t u r n ,  i n f l u e n c e s
t h e  l o b i n g  of l e a v e s  a n d  o t h e r  f e a t u r e s  of g e n e r a l  m o r p h o l o g y  (S innot t ,  
1960) .  F i s h e r  (1954)  w o r k e d  w i th  a  t r i f o l i a t e  s p e c i e s  of R a n u n c u l u s  
w h i c h  h a s  u n d i v i d e d  j u v e n i l e  l e a v e s .  He  i n d u c e d  c o m p l e t e  r e v e r s i o n  
of l a t e r  f o r m e d  l e a v e s  to  th e  u n d i v id e d  j u v e n i l e  c o n d i t i o n  b y  s u b j e c t i n g  
t h e  s t u d y  p l a n t s  t o  d a y t i m e  t e m p e r a t u r e s  of 20 d e g r e e s  C. a n d  n ig h t  
t e m p e r a t u r e s  of 15 d e g r e e s  C .  A t  l o w e r  t e m p e r a t u r e s ,  t h e  a d u l t  t r i ­
f o l i a t e  l e a f  f o r m  p e r s i s t e d .
T h e  i m p a c t  of s p e c i a l  h a b i t a t  t y p e s  on l e a f  f o r m  h a s  b e e n  
s t u d i e d  a s  w e l l  a s  i s o l a t e d  e n v i r o n m e n t a l  f a c t o r s .  M u l l e r - S t o l l  (1947,  
i n  S in n o t t ,  1960)  a n d  P h i l p o t t  (1956)  s t u d i e d  m o r p h o l o g i c a l  m o d i f i c a t i o n s  
i n  l e a v e s  of p l a n t s  a s s o c i a t e d  w i t h  b o g  e n v i r o n m e n t s .  S h i e ld s  (1949)  
o b s e r v e d  l e a f  x e r o m o r p h y  in  d i c o t y l e d o n s  f r o m  a  g y p s u m  s a n d  d e p o s i t .  
G r e g o r y  ( in M i l t h o r p e ,  1956) r e g a r d e d  a n y  e n v i r o n m e n t a l  c o m p l e x  a s  
i m p o r t a n t  i n s o f a r  a s  i t  a f f e c t s  t h e  g e n e r a l  n u t r i t i v e  c o n d i t i o n s  u n d e r  
w h i c h  a  p l a n t  g r o w s .
M o r p h o l o g i c a l  m o d i f i c a t i o n s  of t h e  i n t e r n a l  s t r u c t u r e  of t h e  
l e a f  a s  a s s o c i a t e d  w i t h  p h y s i o l o g i c a l  f a c t o r s  a r e  m o r e  d i f f i c u l t  t o  
d e m o n s t r a t e  t h a n  a r e  t h o s e  a s s o c i a t e d  w i t h  e n v i r o n m e n t a l  f a c t o r s .  T h e  
d e v e l o p m e n t  of t h e  p a l i s a d e  p o r t i o n  of t h e  m e s o p h y l l  a s  a  f u n c t i o n  of 
t r a n s p i r a t i o n a l  a c t i v i t y  w a s  i n v e s t i g a t e d  (a s  in  W a t s o n ,  1942) b y  E b e r d t  
(1887) ,  W a g n e r  (1892) ,  a n d  L o t h e l i e r  (1893) .  H a n s o n  (1917)  a n d  T u r r e l l  
(1936)  r e g a r d e d  e x t e n s i v e  p a l i s a d e  d e v e l o p m e n t  a s  c a u s a l  t o  h ig h
t r a n s p i r a t i o n a l  r a t e s .  A c c o r d i n g  t o  t h e  l a t t e r ,  i t  i s  t h e  e x p o s e d  
i n t e r n a l  s u r f a c e  a r e a  a n d  n o t  t h e  v o l u m e  of t h e  i n t e r c e l l u l a r  s p a c e  
w h i c h  i n f l u e n c e s  t r a n s p i r a t i o n  r a t e s  in  l e a v e s .  P a l i s a d e ,  t h e r e f o r e ,  
i s  n o t  a  b a r r i e r  t o  t r a n s p i r a t i o n ,  b u t  r a t h e r  i t s  d e v e l o p m e n t  to  a n y  
e x t e n t  i n c r e a s e s  i n t e r n a l  s u r f a c e  a r e a  w h i c h  f a v o r s  t r a n s p i r a t i o n .
A s  a n  o r g a n  of t r a n s l o c a t i o n ,  t h e  a s s o c i a t i o n  b e t w e e n  th e  
m e s o p h y l l  o r g a n i z a t i o n  of l e a v e s  a n d  v e n a t i o n  w a s  s t u d i e d  b y  M o u n ts
(1932) ,  P h i l p o t t  (1947) ,  a n d  W y l i e  (1946,  1951) .  O n t o g e n e t i c  s t u d i e s  
of v e n a t i o n  h a v e  b e e n  m a d e  b y  F o s t e r  (1950, 1952) a n d  P r a y  (1955,  
1959) .  F u n c t i o n a l l y  a s s o c i a t e d  w i th  t h e  v a s c u l a r  t i s s u e  a n d  t h e  c e l l s  
of t h e  m e s o p h y l l  r e g i o n ,  t h e  b u n d l e  s h e a t h  w a s  s t u d i e d  b y  W y l ie  (1938)  
a n d  A r m a c o s t  (1944) .  P l y m a l e  a n d  W y l i e  (1944)  r e p o r t e d  t h a t  b u n d l e  
s h e a t h  e x t e n s i o n s  g r e a t l y  i n c r e a s e  t h e  c o n d u c t i v e  c a p a c i t y  of m i n o r  
v e i n s  b y  i n c r e a s i n g  t h e  c o n t a c t  a r e a  of t h e  v e i n  w i t h  t h e  c e l l s  of t h e  
m e s o p h y l l .
T h e  s o l u t i o n  to  t h e  p r o b l e m  a s  t o  w h y  l e a v e s  v a r y  h a s  b e e n  
s o u g h t  i n  g e n e r a l  m o r p h o l o g i c a l  a n d  a n a t o m i c a l  s t u d i e s .  Z a l e n s k i  
(in S h i e l d s ,  1949) o b s e r v e d  t h a t  in  a n y  on e  s h o o t ,  t h e  a n a t o m i c a l  
s t r u c t u r e  of  t h e  i n d i v i d u a l  l e a f  i s  a  f u n c t i o n  of i t s  d i s t a n c e  f r o m  t h e  
r o o t  s y s t e m .  C l o w e s  (1956)  g e n e r a l i z e d  t h a t  t h e  u l t i m a t e  s i z e  of t h e  
e x p a n d e d  c e l l s  in  a  g i v e n  l e a f  i s  d e t e r m i n e d  b y  i t s  p o s i t i o n  on  t h e  
s h o o t .  M a k s y m o w y c h  (1959)  r e p o r t e d  t h a t  a n a t o m i c a l  d i f f e r e n c e s  in
a n y  o n e  l e a f  a r e  due  t o  d i f f e r e n t i a l  r a t e s  of m a t u r a t i o n  of t i s s u e s .  In 
v a s c u l a r  a n d  n o n v a s c u l a r  t i s s u e s ,  m a t u r a t i o n  p r o c e e d s  b a s i p e t a l l y .
W h i le  t h e  f o r e g o i n g  e m p h a s i z e s  w o r k  c o n c e r n e d  w i th  t h e  d i f f e r ­
e n c e s  in  l e a f  s t r u c t u r e ,  P h i l p o t t  (1953)  s u g g e s t e d  t h a t  s i m i l a r i t i e s  
o b s e r v e d  i n  f o l i a r  o r g a n i z a t i o n  of p l a n t s  d i s s i m i l a r  in  g r o s s  m o r p h o l o g y  
a n d  i n  t h e i r  h a b i t a t  p r e f e r e n c e s  m i g h t  b e  of p h y s i o l o g i c  s i g n i f i c a n c e ,  
e s p e c i a l l y  i f  s u c h  s i m i l a r i t i e s  w e r e  a n a l o g o u s .
F r o m  t h i s  r e v i e w  of i n v e s t i g a t i o n s ,  w h i c h  i s  n o t  p r e s u m e d  t o  
b e  c o m p l e t e ,  a  j u d g m e n t  c a n  b e  m a d e  on  th e  a m o u n t  of w o r k  a l r e a d y  
d on e  on  f o l i a r  o r g a n i z a t i o n .  H o w e v e r ,  w i th  t h e  e x c e p t i o n  of e c o n o m ­
i c a l l y  i m p o r t a n t  s p e c i e s ,  s u c h  a s  N i c o t i a n a  s p p .  , t h e  l e a v e s  of 
h e r b a c e o u s  p l a n t s  h a v e  b e e n  t h e  o b j e c t  of m u c h  l e s s  r e s e a r c h  t h a n  
t h o s e  of w o o d y  s p e c i e s .  W y l ie  (1952) s t a t e d  t h a t  t h e  f o l i a r  o r g a n i z a t i o n  
of h e r b a c e o u s  p l a n t s  n e e d e d  a t t e n t i o n .  In t h e  c o n c l u s i o n  of h i s  w o r k  
on t h e  s h o o t  a p e x  of C l e m a t i s , T e p f e r  (1960)  s u g g e s t e d  t h a t  f u r t h e r  
s t u d i e s  on m a t u r e  l e a v e s  of t h e  g e n e r a  C l e m a t i s ,  R a n u n c u l u s , a n d  
A q u i l e g i a  w o u ld  b e  h e lp f u l .
T h e r e  h a v e  b e e n  no  c o m p r e h e n s i v e  s t u d i e s  m a d e  on  t h e  f o l i a r  
o r g a n i z a t i o n  of a n  h e r b a c e o u s  p l a n t  f a m i l y .  T h e r e  i s  a  l a c k  of i n f o r ­
m a t i o n  in  t h e  l i t e r a t u r e  on  t h e  m o s t  g e n e r a l  a s p e c t s  of h e r b a c e o u s  
l e a f  a n a t o m y .  R e f e r e n c e s  to  t h e  " t y p i c a l "  m e s o p h y t i c  l e a f  s e e m  
i n c o n s i s t e n t  i n  v i e w  of t h e  q u a n t i t y  of w o r k  on  l e a f  v a r i a t i o n .  D o e s
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d o r s i v e n t r a l i t y ,  t h u s  f a r  a  c o n s i s t e n t l y  r e p o r t e d  f e a t u r e  of m e s o p h y t i c  
d i c o t y l e d o n o u s  l e a v e s ,  m a k e  t h e m  " t y p i c a l " ?  I s  t h e r e  a  s i m i l a r i t y  of 
i n t e r n a l  s t r u c t u r e  i n  m o r p h o l o g i c a l l y  s i m i l a r  l e a v e s  of t a x o n o m i c  a l l y  
r e l a t e d  s p e c i e s ?  I s  i t  p o s s i b l e  to  o b s e r v e  i n t e r n a l  s i m i l a r i t i e s  in  
l e a v e s  of t a x o n o m i c a l l y  r e l a t e d  s p e c i e s  g r o w i n g  u n d e r  s i m i l a r  e n v i r o n  
m e n t a l  c o n d i t i o n s  ? C a n  c e r t a i n  a s p e c t s  of f o l i a r  o r g a n i z a t i o n  b e  
a s s o c i a t e d  w i t h  h a b i t a t  t y p e  ? Do p r i n c i p l e s  of f o l i a r  o r g a n i z a t i o n  
o b s e r v e d  u n d e r  s p e c i a l  e n v i r o n m e n t a l  c i r c u m s t a n c e s  a p p ly  g e n e r a l l y  
to  i n t e r n a l  l e a f  s t r u c t u r e  ? T h e  p u r p o s e  of th e  c u r r e n t  s t u d y  i s  to  
i n i t i a t e  a n s w e r s  to  t h e s e  q u e s t i o n s  b y  s t u d y i n g  i n t e r n a l  l e a f  s t r u c t u r e  
a s  m a n i f e s t e d  in  a n  h e r b a c e o u s  d i c o t y l e d o n o u s  f a m i l y ,  t h e  R a n u n c u -  
l a c e a e .
A l th o u g h  c o n f i n e d  t o  s p e c i e s  of on e  p l a n t  f a m i l y  a  s t u d y  n e e d  
n o t  b e  r e s t r i c t i v e .  In t h e  R a n u n c u l a c e a e  t h e r e  i s  a  v a r i e t y  of l e a f  
f o r m s  r e p r e s e n t e d .  A c c o r d i n g  to  G r a y  (1950) s o m e  of t h e  g e n e r a  in  
t h i s  f a m i l y  an d ,  o c c a s i o n a l l y ,  s p e c i e s  w i th in  a  g e n u s ,  a r e  c o n f i n e d  to  
a  c e r t a i n  g e n e r a l  t y p e  of h a b i t a t ;  i . e . ,  s p e c i e s  w h i c h  o c c u r  o n ly  in  
w e t  a r e a s ,  s p e c i e s  of  o p e n  m e a d o w s ,  s p e c i e s  of d r y  w o o d s .  W h i le  
r e p r e s e n t i n g  d i f f e r e n t  h a b i t a t s ,  t h e  s p e c i e s  in  t h i s  s t u d y ,  w i th  one  
e x c e p t i o n ,  a r e  n o t  i n d i c a t o r s  of s p e c i a l  e n v i r o n m e n t s  and ,  w i th  th e  
e x c e p t i o n  of o n e  c u l t i v a t e d  s p e c i e s ,  a r e  n a t u r a l l y  o c c u r r i n g  in  n o r t h ­
e a s t e r n  O h io .  T h e  n a t i v e  s p e c i e s  u n d e r  s t u d y  w e r e  s a m p l e d  f r o m
t h e i r  r e s p e c t i v e  t y p i c a l  e n v i r o n m e n t s ,  i n s o f a r  a s  t h e s e  w e r e  o u t l i n e d  
i n  G r a y  (1950) ,  f r o m  u n d i s t u r b e d  s i t e s  w i t h i n  c o n s e r v a t i o n  d i s t r i c t s  
of t h e  C l e v e l a n d  M e t r o p o l i t a n  P a r k  S y s t e m .
In  a d d i t i o n  t o  c o n t r i b u t i n g  i n f o r m a t i o n  on  h e r b a c e o u s  l e a f  
a n a t o m y ,  t h e  r e s u l t s  of  t h i s  s t u d y  w i l l  b e  u s e d  t o  e v a l u a t e  t h e  a p p l i ­
c a t i o n  of r e p o r t e d  p r i n c i p l e s  of f o l i a r  o r g a n i z a t i o n  o b t a i n e d  p r i m a r i l y  
f r o m  s t u d i e s  on  t h e  l e a v e s  of w o o d y  p l a n t s  a n d  p l a n t s  of s p e c i a l  
e n v i r o n m e n t s .
M A T E R I A L S  A N D  M E T H O D S
E l e v e n  of t h e  t w e n t y  g e n e r a  i n d i g e n o u s  t o  t h e  U n i t e d  S t a t e s  
l i s t e d  b y  L a w r e n c e  (1951)  a s  m e m b e r s  of t h e  R a n u n c u l a c e a e  w e r e  
u s e d  i n  t h i s  s t u d y .  In  s e l e c t i n g  th e  s p e c i e s  f o r  s t u d y ,  t h e  f o l lo w in g  
c r i t e r i a  w e r e  o b s e r v e d :  s p e c i e s  w h i c h  w o u l d  h a v e  m a t u r e  b u t  n o t  
s e n e s c e n t  f o l i a g e  a t  t h e  t i m e  t h e  c o l l e c t i o n s  w e r e  m a d e ;  s p e c i e s  of 
c o m m o n  o c c u r r e n c e  s o  t h a t  s a m p l e s  f r o m  a  n u m b e r  of i n d i v i d u a l s  
o c c u r r i n g  a t  a  p a r t i c u l a r  c o l l e c t i o n  s i t e  c o u ld  b e  o b t a i n e d  r a t h e r  t h a n  
s a m p l e s  f r o m  o n e  o r  tw o  i s o l a t e d  p l a n t s  o r  f r o m  s e v e r a l  c o l l e c t i o n  
s i t e s ;  s p e c i e s  t a x o n o m i c a l l y  f a m i l i a r  t o  th e  c o l l e c t o r ;  s p e c i e s  w i t h  a  
k n o w n  p r e f e r e n c e  f o r  a  c e r t a i n  g e n e r a l  t y p e  of h a b i t a t  o r  c o n f in e d ,  in  
t h e  n o r t h e a s t e r n  O h io  a r e a ,  t o  a  p a r t i c u l a r  e n v i r o n m e n t a l  l o c a l e .  In 
a d d i t i o n  t o  t h e  n i n e t e e n  n a t i v e  s p e c i e s  s e l e c t e d  a c c o r d i n g  to  t h e s e  
c r i t e r i a ,  P a e o n i a  a l b i f l o r a  w a s  i n c l u d e d  a s  a  r e p r e s e n t a t i v e  of a  
l o c a l l y  c u l t i v a t e d  v a r i e t y  of a  t r o p i c a l  g e n u s  of t h e  R a n u n c u l a c e a e .
T h e  s p e c i e s  u n d e r  c o n s i d e r a t i o n  in  t h i s  s t u d y  a r e  l i s t e d  
a c c o r d i n g  t o  t h e  g e n e r a l  t y p e  of h a b i t a t  i n  w h i c h  t h e y  w e r e  fo u n d  to  
o c c u r  a n d  w e r e  c o l l e c t e d  in  t h e  n o r t h e a s t e r n  O h io  a r e a :
O p e n  m e a d o w :  R a n u n c u l u s  a c r i s  L .
R .  a c r i s  v a r .  l a t i s e c t u s  G. B e c k
S h a le  s l o p e ,  s u n ;
D e l p h i n i u m  t r i c o r n e  M ic h x .
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W e l l  d r a in e d ^  s e m i - o p e n  w o o d la n d :
A n e m o n e  c y l i n d r i c a  G r a y  
A. v i r g i n i a n a  Lr.
A q u i l e g i a  c a n a d e n s i s  L .
R a n u n c u l u s  h i s p i d u s  M ic h x .
H e p a t i c a  a m e r i c a n a  (DC. ) K e r .
M o i s t  w o o d s :  R a n u n c u l u s  p e n s y l v a n i c u s  L .  F .
R .  r e p e n s  L .
A c t a e a  p a c h y p o d a  E l l .
H e p a t i c a  a c u t i l o b a  DC.
W e t  t o  s w a m p y ,  su n :
R a n u n c u l u s  f i c a r i a  L .
W e t  t o  s w a m p y ,  s h a d e :
R a n u n c u l u s  s e p t e n t r i o n a l i s  P o i r .
C i m i c i f u g a  r a c e m o s a  (L) N u t t .
C a l t  h a  p a l u s t r i s  D.
F l o o d  p l a i n ,  s a n d y  d r y  s o i l ,  s h a d e :
T h a l i c t r u m  p o l y  g a m  u m  M u h l .
F l o o d  p l a i n ,  s a n d y  d r y  s o i l ,  s u n :
C l e m a t i s  v e r t i c i l l a r i s  DC.
W e t  e d g e  of g l a c i a l  b o g ,  s h a d e :
C o p t i s  g r o e n l a n d i c a  ( O e d e r )  F e r n .
T h e  l e a f  s a m p l e s  of P a e o n i a  a l b i f l o r a  P a l l a s  ( h o r t .  ) w e r e  
t a k e n  f r o m  p l a n t s  g r o w i n g  i n  d r y ,  c l a y  s o i l  i n  p a r t i a l  s h a d e ,
T h e  l e a f  s a m p l e s  w e r e  c o l l e c t e d  d u r i n g  t h e  f i r s t  w e e k  of J u l y .  
T h e  m i d r i b  o r  m a i n  v e i n  of a  l e a f  w a s  e x c l u d e d ;  t h e  s a m p l e s  w e r e  
t a k e n  f r o m  t h e  p o r t i o n  of t h e  l a m i n a  b e t w e e n  t h e  m i d r i b  a n d  l a t e r a l  
m a r g i n  i n  a n  a r e a  e q u i d i s t a n t  f r o m  t h e  t i p  a n d  b a s a l  p o r t i o n .  In  t h e  
s t u d y  s p e c i e s  w h i c h  h a d  c o m p o u n d  l e a v e s ,  a  l e a f l e t  f r o m  a n  i n t e r m e ­
d i a t e  b l a d e  a r e a  w a s  s a m p l e d .  S a m p l e s  f r o m  p a l m a t e l y  d i s s e c t e d
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s i m p l e  l e a v e s  w e r e  t a k e n  f r o m  i n t e r m e d i a t e  l o b e s .  S e v e n t e e n  of t h e  
s p e c i e s  h a d  c a u l i n e  l e a v e s .  In  t h e s e  c a s e s ,  t h e  l o w e s t  a n d  h i g h e s t  
l e a v e s  on  t h e  s h o o t  w e r e  o m i t t e d  f r o m  t h e  s a m p l i n g  in  f a v o r  of l e a v e s  
o r i g i n a t i n g  f r o m  t h e  m i d - s h o o t  p o r t i o n .  L e a v e s  of i n t e r m e d i a t e  a g e  
w e r e  s a m p l e d  f r o m  t h e  t h r e e  s p e c i e s  w h i c h  h a d  a  b a s a l  l e a f  a r r a n g e ­
m e n t .
L e a f  s a m p l e s  m e a s u r i n g  4 m m .  x 5 m m .  , t h e  l o n g  d i m e n s i o n  
t a k e n  p a r a l l e l  t o  t h e  l o n g  a x i s  of t h e  l a m i n a ,  w e r e  e x c i s e d  w i t h  a  
s c a l p e l  f r o m  i n t a c t  p l a n t s  a n d  p l a c e d  i m m e d i a t e l y  in  g l a s s  v i a l s  c o n ­
t a i n i n g  a  s o l u t i o n  of 50% e th y l  a l c o h o l ,  p r o p i o n i c  a c i d ,  a n d  f o r m a l i n  
in  a  r a t i o  of 1 8 :1 :1 .  T w e n t y  l e a f  s a m p l e s  of e a c h  s p e c i e s ,  r e p r e s e n t ­
i n g  a t  l e a s t  f i f t e e n  i n d i v i d u a l s  g r o w i n g  u n d e r  t h e  s a m e  e n v i r o n m e n t a l  
c o n d i t i o n s ,  w e r e  c o l l e c t e d .  W i th in  s i x  h o u r s  a f t e r  t h e  l e a f  m a t e r i a l s  
h a d  b e e n  c o l l e c t e d ,  t h e y  w e r e  t a k e n  t o  t h e  l a b o r a t o r y  a n d  th e  a i r  
e x h a u s t e d  f r o m  t h e m  u n d e r  a  w a t e r  s u c t i o n  p u m p ,  t h e  a p p a r a t u s  u s e d  
a n d  t h e  p r o c e d u r e  f o l l o w e d  b e i n g  t h a t  d e s c r i b e d  b y  J o h a n s e n  (1940) .  
T h e  a i r  e x h a u s t i o n  w a s  c a r r i e d  ou t  in  tw o  s t a g e s  o v e r  a  p e r i o d  of 
t w e n t y - f o u r  h o u r s  i n  o r d e r  t o  m i n i m i z e  t h e  d a n g e r  of p l a s m o l y s i s .
T h e  t e r t i a r y  b u t y l  a l c o h o l  m e t h o d  of d e h y d r a t i o n  w a s  f o l l o w e d  a c c o r d ­
i n g  t o  J o h a n s e n  (1940);  t h e  l e a f  p o r t i o n s  w e r e  t h e n  s u b j e c t e d  to  a  
t w e n t y - f o u r  h o u r  i n f i l t r a t i o n  p r o c e s s  a n d  s u b s e q u e n t l y  e m b e d d e d  in  
B i o l o i d i n  p a r a f f i n .
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T r a n s v e r s e  s e c t i o n s  of t e n  l e a f  s a m p l e s  of  e a c h  s p e c i e s  w e r e  
p r e p a r e d  on  a  S p e n c e r  r o t a r y  m i c r o t o m e  a t  a  t h i c k n e s s  of 10 m i c r o n s .  
H a u p t ' s  a d h e s i v e ,  f l o o d e d  w i t h  a  3% s o l u t i o n  of f o r m a l i n ,  w a s  u s e d  in  
t h e  m o u n t i n g  p r o c e s s .  In  t h a t  a  w a r m i n g  t a b l e  w a s  n o t  a v a i l a b l e ,  
a f t e r  t h e  l e n g t h s  of p a r a f f i n  r i b b o n  w e r e  t r a n s f e r r e d  t o  t h e  s l i d e s  p r e ­
p a r e d  w i t h  t h e  a d h e s i v e  a n d  f o r m a l i n  f lo o d ,  t h e  s l i d e s  w e r e  p l a c e d  in  
a n  i n c u b a t o r  w h i c h  h a d  a  m a i n t a i n e d  t e m p e r a t u r e  of 43 d e g r e e s  C. 
w h e r e  t h e y  r e m a i n e d  f o r  a p p r o x i m a t e l y  f i f t e e n  m i n u t e s .  T h i s  l e n g t h  
of t i m e  w a s  s u f f i c i e n t  f o r  t h e  p a r a f f i n  r i b b o n s  t o  f l a t t e n  o u t  w i t h o u t  t h e  
f o r m a l i n  f l o o d  d r y i n g  up. A f t e r  t h e  s l i d e s  h a d  b e e n  r e m o v e d  f r o m  t h e  
i n c u b a t o r  a n d  t h e  e x c e s s  f o r m a l i n  d r a i n e d  off,  t h e y  w e r e  s e t  a s i d e  f o r  
t w e n t y - f o u r  h o u r s  t o  d r y  t h o r o u g h l y  b e f o r e  s t a i n i n g .
A p p r o x i m a t e l y  h a l f  of t h e  r e m a i n i n g  t i s s u e  s a m p l e s  w e r e  u s e d  
in  t h e  p r e p a r a t i o n  of p a r a d e r m a l  s e c t i o n s  a t  12 m i c r o n s .  T h e  r e m a i n ­
d e r  w e r e  u s e d  t o  p r e p a r e  w h o le  m o u n t s  of c l e a r e d  l e a f  s a m p l e s .  In 
t h e  c l e a r i n g  p r o c e s s  t h e  l e a f  s a m p l e s  w e r e  p l a c e d  in  a  5% s o l u t i o n  of 
w a r m  s o d i u m  h y d r o x i d e  f o r  f r o m  on e  t o  t h r e e  h o u r s ,  d e p e n d i n g  on th e  
s p e c i e s ,  u n t i l  t h e  t i s s u e  p o r t i o n s  w e r e  f l e x i b l e .  A f t e r  t h r e e  w a s h i n g s ,  
t h e  p o r t i o n s  w e r e  b l e a c h e d  in  a  d i l u t e  s o l u t i o n  of  l i q u i d  c h l o r i n e  
b l e a c h ,  w a s h e d  a g a i n ,  a n d  s t a i n e d  f o r  a p p r o x i m a t e l y  t h i r t y  m i n u t e s  in  
a  0.  5% s o l u t i o n  of s a f r a n i n  0 in  75% e t h y l  a l c o h o l .  A f t e r  s t a i n i n g ,  t h e  
t i s s u e s  w e r e  r u n  t h r o u g h  a n  85%, 95%, a n d  100% a l c o h o l  d e h y d r a t i n g
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s e r i e s ,  p l a c e d  in  tw o  c h a n g e s  of x y l e n e ,  a n d  m o u n t e d  i n  H a r l e c o  S y n ­
t h e t i c  R e s i n .  I t  w a s  n e c e s s a r y  t o  a l l o w  p o r t i o n s  of  t h i c k e r  l e a v e s  to  
r e m a i n  i n  t h e  f i n a l  d e h y d r a t i n g  a l c o h o l  o v e r n i g h t  in  o r d e r  t o  e l i m i n a t e  
c l o u d i n g  w h e n  t h e y  w e r e  p l a c e d  in  x y l e n e .  A l l  of  t h e  a b o v e  d e s c r i b e d  
p r o c e s s e s  w e r e  c a r r i e d  o u t  i n  s m a l l  g l a s s  v i a l s .  S o lu t io n s  w e r e  
c h a n g e d  b y  p i p e t t i n g  r a t h e r  t h a n  b y  d e c a n t i n g  w h e n  i t  w a s  f o u n d  t h a t  
t h e  l a t t e r  m e t h o d  d a m a g e d  t h e  t i s s u e s  w h i c h  w e r e  m a d e  f r a g i l e  b y  
t r e a t m e n t  i n  s o d i u m  h y d r o x i d e .
T r a n s v e r s e  a n d  p a r a d e r m a l  s e c t i o n s  w e r e  s t a i n e d  w i th  
s a f r a n i n  0 a n d  f a s t  g r e e n  a c c o r d i n g  t o  t h e  s c h e d u l e  of J o h a n s e n  (1940);  
t h e  s o l u t i o n s  w e r e  p r e p a r e d  a c c o r d i n g  t o  G r a y  (1964) .
In  t h e  s t u d y  of t h e  t r a n s v e r s e  s e c t i o n s ,  50 m e a s u r e m e n t s ,
5 f r o m  e a c h  of  t h e  10 l e a f  s a m p l e s  of e a c h  s p e c i e s  c o l l e c t e d ,  w e r e  
m a d e  w i t h  t h e  a id  of  a  c a l i b r a t e d  o c u l a r  m i c r o m e t e r  a t  440X. T h e s e  
m e a s u r e m e n t s  i n c l u d e d  t h e  f o l lo w in g :  t o t a l  b l a d e  t h i c k n e s s ;  t h i c k n e s s  
of t h e  u p p e r  e p i d e r m i s  i n c l u d i n g  t h e  c u t i c l e ,  i f  p r e s e n t ;  t h i c k n e s s  of 
t h e  p a l i s a d e  m e s o p h y l l ;  t h i c k n e s s  of t h e  s p o n g y  m e s o p h y l l ;  t h i c k n e s s  
of t h e  l o w e r  e p i d e r m i s .  T h e  m e a s u r e m e n t s  w e r e  r e c o r d e d  a n d  a v e r ­
a g e d  f o r  e a c h  t i s s u e  s a m p l e .  T h e  50 m e a s u r e m e n t s  o b t a i n e d  f o r  e a c h  
c a t e g o r y  m e n t i o n e d  a b o v e  w e r e  a v e r a g e d  in  o r d e r  t o  e s t a b l i s h  m e a n  
v a l u e s  f o r  t h e  s p e c i e s .  A  r e c o r d  of i n d i v i d u a l  s a m p l e  v a r i a b i l i t y  w a s  
t h u s  o b t a i n e d  a lo n g  w i t h  a v e r a g e  v a l u e s .
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T h e  r e l a t i v e  p e r c e n t a g e  of e a c h  b l a d e  t i s s u e  c o m p o n e n t ,  i .  e .  , 
t h e  t h i c k n e s s  of t h e  t i s s u e  c o m p o n e n t / b l a d e  t h i c k n e s s ,  w a s  c a l c u l a t e d  
f o r  e a c h  s p e c i e s  on  t h e  b a s i s  of t h e  m e a n  v a l u e s  d e r i v e d ,  a n d  f o r  th e  
t h i n n e s t  a n d  t h i c k e s t  s a m p l e s .  T h e  t i s s u e  r a t i o  f o r  e a c h  s a m p l e  a n d  
f o r  e a c h  s p e c i e s  w a s  c a l c u l a t e d  b y  m a k i n g  u s e  of t h e  m e a s u r e m e n t  
d a t a .  T h e  t i s s u e  r a t i o  i s  t h e  q u o t i e n t  d e r i v e d  f r o m  d i v id in g  t h e  c o m ­
b i n e d  v o l u m e s  of u p p e r  a n d  l o w e r  e p i d e r m a l  t i s s u e s  a n d  t h e  s p o n g y  
m e s o p h y l l  b y  t h e  v o l u m e  of p a l i s a d e  t i s s u e .
T h e  t r a n s v e r s e  s e c t i o n s  w e r e  e x a m i n e d  f o r  t h e  p r e s e n c e  of 
b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n s ,  p a r e n c h y m a t o u s  c e l l s  e x t e n d i n g  v e r t i c a l l y  
f r o m  t h e  b u n d l e  s h e a t h  of m i n o r  v e i n s  t o  t h e  u p p e r  a n d  l o w e r  e p i d e r m a l  
l a y e r s  o r  t o  m o r p h o l o g i c a l l y  m o d i f i e d  c e l l s  in  t h e  p a l i s a d e .
T h e  s t u d y  of  t h e  v a s c u l a r i z a t i o n  p a t t e r n s  w a s  c o n f i n e d  p r i ­
m a r i l y  to  t h e  c l e a r e d  l e a f  s a m p l e s .  I n i t i a l  i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l  
m e a s u r e m e n t s  w e r e  m a d e  f r o m  th e  p a r a d e r m a l  s e c t i o n s ,  b u t  t h e  
c l e a r e d  t i s s u e  s a m p l e s  w e r e  u s e d  t o  c o r r o b o r a t e  t h e s e  d a t a .  F o r  t h e  
p u r p o s e  of t h i s  s t u d y ,  u n l e s s  o t h e r w i s e  n o t e d ,  t h e  i n t e r v a s c u l a r  i n t e r ­
v a l  i s  c o n s i d e r e d  a s  t h e  d i s t a n c e  f r o m  a  v e i n  e n d in g  to  t h e  n e a r e s t  
m i n o r  v e i n  p e r p e n d i c u l a r  to  t h e  v e i n  e n d in g .  F o r  e a c h  s p e c i e s ,  a  
m i n i m u m  of 30 i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l  m e a s u r e m e n t s  w e r e  t a k e n  f r o m  
t h e  c l e a r e d  t i s s u e  s a m p l e s  u s i n g  an  o c u l a r  m i c r o m e t e r  a t  80X, A f t e r  
c o n v e r t i n g  t h e  m e a s u r e m e n t s  to  m i c r o n  v a l u e s ,  t h e  m e a n  i n t e r v a s c u l a r
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i n t e r v a l  v a l u e  f o r  e a c h  s p e c i e s  w a s  c a l c u l a t e d .  T h e s e  m e a n  v a l u e s  
w e r e  c o m p a r e d  w i t h  s i m i l a r  d a t a  f r o m  t h e  p a r a d e r m a l  s e c t i o n s  w h i c h  
r e p r e s e n t e d  m e a n  i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l  v a l u e s  f r o m  a  m i n i m u m  of 
80 m e a s u r e m e n t s  m a d e  a t  lOOX.
W h i l e  t h e  p r e c e d i n g  a s p e c t s  of f o l i a r  o r g a n i z a t i o n  w e r e  b e i n g  
o b s e r v e d ,  m e a s u r e d ,  a n d  r e c o r d e d ,  n o t e s  w e r e  m a d e  on  q u a l i t a t i v e  
c y t o l o g i c a l  a n d  a n a t o m i c a l  f e a t u r e s  a s  t h e y  w e r e  o b s e r v e d .  P h o t o ­
m i c r o g r a p h s  w e r e  l a t e r  t a k e n  of s o m e  of t h e s e  f e a t u r e s .
P l a t e  1
F i g u r e  1: R a n u n c u l u s  a c r i s , x .  s .  l e a f  (X 2000) .
F i g u r e  2: R̂ . a c r i s , p a r a d e r m a l  s e c t i o n  t h r o u g h  m e s o p h y l l  (X 600).
F i g u r e  3: R_. a c r i s  v .  l a t i s e c t u s , x .  s .  l e a f  (X 2000) .
F i g u r e  4: R .  a c r i s  v .  l a t i s e c t u s , p a r a d e r m a l  s e c t i o n  t h r o u g h
p a l i s a d e  (X 600) .
F i g u r e 5; R. r e p e n s ,  x. s .  l e a f  (X 2000) .
F i g u r e 6: R. s e p t e n t r i o n a l i s  , x .  s .  l e a f  (X 1700) .
F i g u r e 7: R .  p e n s y l v a n i c u s ,  x .  s .  l e a f  (X 1600),
F i g u r e 8: R.  h i s p i d u s ,  x .  s .  l e a f  (X 1500) .
F i g u r e 9: R .  f i c a r i a ,  x .  s .  l e a f  (X 2000) .
E x p l a n a t i o n  of S y m b o l s  
P  = p a l i s a d e  m e s o p h y l l  c e l l ;  I = i n t e r c e l l u l a r  s p a c e .
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P l a t e  2
F i g u r e  1: 
F i g u r e  2: 
F i g u r e  3: 
F i g u r e  4: 
F i g u r e  5: 
F i g u r e  6:
F i g u r e  7: 
F i g u r e  8:
F i g u r e  9: 
F i g u r e  10: 
F i g u r e  11:
F i g u r e  12:
F i g u r e  13: 
F i g u r e  14:
H e p a t i c a  a m e r i c a n a , x. s .  l e a f  (X 2000) .
C l e m a t i s  v e r t i c i l l a r i s , x. s .  l e a f  (X 1900) .
P a e o n i a  a l b i f l o r a ,  x .  s .  l e a f  (X 2000) .
P .  a l b i f l o r a ,  p a r a d e r m a l  s e c t i o n  t h r o u g h  p a l i s a d e  (X 700).
T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m , x .  s .  l e a f  (X 2100).
T . p o l y g a m u m , p a r a d e r m a l  s e c t i o n  t h r o u g h  m e s o p h y l l  
(X 600) .
C a l t h a  p a l u s t r i s , x .  s .  l e a f  (X 1900).
Ç̂ . p a l u s t r i s , p a r a d e r m a l  s e c t i o n  t h r o u g h  m e s o p h y l l  
(X 600).
C o p t i s  g r o e n l a n d i c a , x. s .  l e a f  (X 2400) .
A q u i l e g i a  c a n a d e n s i s , x .  s .  l e a f  (X 1900).
C o p t i s  g r o e n l a n d i c a , p a r a d e r m a l  s e c t i o n  t h r o u g h  
p a l i s a d e  (X 600).
A q u i l e g i a  c a n a d e n s i s , p a r a d e r m a l  s e c t i o n  t h r o u g h  
p a l i s a d e  (X 600) .
D e l p h i n i u m  t r i c o r n e , x. s .  l e a f  (X 1500).
D. t r i c o r n e ,  p a r a d e r m a l  s e c t i o n  t h r o u g h  p a l i s a d e  (X 600).
E x p l a n a t i o n  of S y m b o l s
F  = f l a n g e d  p a l i s a d e  c e l l ;  F u  = f u n n e l  p a l i s a d e ;  C = c o m p a c t  
p a l i s a d e  c o n t i g u o u s  w i t h  t h e  u p p e r  e p i d e r m i s  in  T h a l i c t r u m  p o l y ­
g a m u m ; A s  = a i r  s p a c e  i n  t h e  p a l i s a d e  m e s o p h y l l  of C a l t h a  p a l u s t r i s ; 
Mp = m u l t i p l e  p a l i s a d e ;  Sp = s p o n g y  m e s o p h y l l ;  B = b u n d l e  s h e a t h ;
B e  = b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n ;  P  = p a l i s a d e ;  I = i n t e r c e l l u l a r  s p a c e .
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P l a t e  3
F i g u r e  1: H e p a t i c a  a m e r i c a n a , x .  s .  l e a f  (X 2000) .
F i g u r e  2: H. a m e r i c a n a , p a r a d e r m a l  s e c t i o n  t h r o u g h  c o m p a c t
s p o n g y  m e s o p h y l l  (X 600).
F i g u r e  3: R a n u n c u l u s  h i s p i d u s , p a r a d e r m a l  s e c t i o n  t h r o u g h  p a l i s a d e
(top)  a n d  s p o n g y  ( b o t to m )  m e s o p h y l l  (X 600).
F i g u r e  4: R_. r e p e n s , p a r a d e r m a l  s e c t i o n  t h r o u g h  s p o n g y  m e s o p h y l l
(X 600).
F i g u r e  5: C i m i c i f u g a  r a c e m o s a , p a r a d e r m a l  s e c t i o n  t h r o u g h  s p o n g y
m e s o p h y l l  (X 600) .
F i g u r e  6: A n e m o n e  c y l i n d r i c a ,  p a r a d e r m a l  s e c t i o n  t h r o u g h  s p o n g y
m e s o p h y l l  (X 600) .
E x p l a n a t i o n  of S y m b o l s  
I = i n t e r c e l l u l a r  s p a c e ;  Sp = s p o n g y  m e s o p h y l l  c e l l .
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R E S U L T S
Q u a l i t a t i v e  O b s e r v a t i o n s  on  I n t e r n a l  S t r u c t u r e
In  t h e  g e n u s  R a n u n c u l u s  ( P l a t e  1), e l o n g a t e d ,  t u b u l a r  p a l i s a d e  
c e l l s  o c c u r r e d  in  R .  a c r i s  ( F ig .  1) a n d  a c r i s  v .  l a t i s e c t u s  ( F ig .  3). 
A l t h o u g h  e l o n g a t e d ,  t h e  p a l i s a d e  t i s s u e  in  t h e s e  s p e c i e s  i s  l o o s e l y  
p a c k e d ,  e v i d e n t  b y  i t s  a p p e a r a n c e  in  p a r a d e r m a l  s e c t i o n  ( F i g s .  2 a n d  
4). T h e  p a l i s a d e  in  R .  r e p e n s  ( F i g .  5) w a s  p o o r l y  d e v e l o p e d .  A 
p a l i s a d e  r e g i o n  i s  d i s t i n g u i s h a b l e  in  R_. s e p t e n t r i o n a l i s  ( F ig .  6) b u t  
t h e r e  i s  l i t t l e  e l o n g a t i o n ,  th e  c e l l s  a p p e a r i n g  t o  b e  i s o m e t r i c  in  s h a p e .  
In  R̂ . p e n s y l v a n i c u s  ( F i g .  7), R_ h i s p i d u s  ( F ig .  8), a n d  R̂ . f i c a r i a  
( F i g .  9) t h e r e  i s  s o m e  e l o n g a t i o n  of p a l i s a d e  c e l l s  a n d  a  p a l i s a d e  
r e g i o n  i s  e v i d e n t .  T h e  t i s s u e  i s  l e a s t  c o m p a c t  in  R̂ . p e n s y l v a n i c u s , 
a n d  of t h e  t h r e e  s p e c i e s ,  a p p e a r s  to  b e  b e s t  d e v e l o p e d  in  f i c a r i a .
A m o n g  th e  o t h e r  g e n e r a  ( P l a t e  2), f l a n g e d  p a l i s a d e  w a s  o b ­
s e r v e d  in  H e p a t i c a , C l e m a t i s ,  a n d  w a s  e s p e c i a l l y  e v id e n t  in  P a e o n i a  
( F i g s . 1, 2, a n d  3 r e s p e c t i v e l y ) .  T h e  p a r a d e r m a l  a p p e a r a n c e  of 
f l a n g e d  p a l i s a d e  in  P a e o n i a  c a n  b e  s e e n  in  F i g u r e  4. T h e  e x t e n s i v e  
d e v e l o p m e n t  of p a l i s a d e  in  T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m  c a n  b e  n o t e d  f r o m  
F i g u r e  5. T h i s  s p e c i e s  a n d  C a l t h a  p a l u s t r i s  ( F ig .  7) h a d  f u n n e l - s h a p e d  
p a l i s a d e .  In  F i g u r e  6, w h i c h  s h o w s  th e  p a r a d e r m a l  a p p e a r a n c e  of t h e  
p a l i s a d e  r e g i o n  in  T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m , t h e  c o m p a c t n e s s  of t h i s
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t i s s u e  w h e r e  i t  i s  c o n t i g u o u s  w i th  t h e  u p p e r  e p i d e r m i s  c a n  b e  n o te d .  
F u r t h e r  i n w a r d  f r o m  t h e  e p i d e r m i s  t h e  a m o u n t  of i n t e r c e l l u l a r  s p a c e  
i n c r e a s e s  a s  t h e  d i a m e t e r  of t h e  p a l i s a d e  c e l l s  d e c r e a s e s .  T h e  l a r g e  
a i r  s p a c e s  in  t h e  p a l i s a d e  r e g i o n  of C a l t h a  p a l u s t r i s  (F ig .  8) w e r e  a  
u n i q u e  f e a t u r e  of p a l i s a d e  o r g a n i z a t i o n  in  t h i s  s t u d y ,  A m u l t i p l e  p a l i ­
s a d e  d e v e l o p e d  in  C o p t i s  g r o e n l a n d i c a  (F ig .  9) a n d  A q u i l e g i a  c a n a d e n s i s  
( F ig .  10). L a t e r a l  c o n t i g u i t y  of p a l i s a d e  c e l l s  w a s  o b s e r v e d  in  C o p t i s  
f r o m  t h e  p a r a d e r m a l  s e c t i o n s  ( F ig .  11). In A q u i l e g i a  (F ig .  12), t h e  
p a l i s a d e  c e l l s  w e r e  o b s e r v e d  t o  b e  c l o s e  t o g e t h e r  b u t  w i th  few  l a t e r a l  
c o n t a c t s .  T u b u l a r  p a l i s a d e  c e l l s ,  c o m p a r a b l e  to  t h o s e  of R a n u n c u l u s  
a c r i s  a n d  R_. a c r i s  v .  l a t i s e c t u s  ( P l a t e  1; F i g s . 1 a n d  3) w e r e  o b s e r v e d  
in  D e l p h i n i u m  t r i c o r n e  ( F ig .  13). P a r a d e r m a l  s e c t i o n s  ( F ig .  14) 
s h o w e d  l a r g e  i n t e r c e l l u l a r  s p a c e s  a n d  v e r y  l i t t l e  c o n t i g u i t y  b e t w e e n  
c e l l s  of t h e  p a l i s a d e  r e g i o n  in  t h i s  s p e c i e s .
T h e  c o m p a c t n e s s  of t h e  s p o n g y  m e s o p h y l l  in  H e p a t i c a  w a s  
e v i d e n t  in  t h e  t r a n s v e r s e  s e c t i o n s  ( P l a t e  3; F i g .  1) b u t  e s p e c i a l l y  
a p p a r e n t  in  t h e  p a r a d e r m a l  s e c t i o n s  ( F ig .  2) w h e r e  i t  w a s  o b s e r v e d  to  
f o r m  a  c o n t i n u o u s  c e l l u l a r  n e t  in  w h i c h  t h e  i n t e r c e l l u l a r  s p a c e s  a r e  
r e l a t i v e l y  s m a l l .  T h i s  c o n d i t i o n  in  H e p a t i c a  c a n  b e  c o n t r a s t e d  w i th  
p a r a d e r m a l  c o n f i g u r a t i o n s  of s p o n g y  m e s o p h y l l  o b s e r v e d  in  R a n u n c u l u s  
h i s p i d u s  ( F i g .  3), R. r e p e n s  (F ig .  4), C i m i c i f u g a  r a c e m o s a  ( F ig .  5), 
a n d  A n e m o n e  c y l i n d r i c a  ( F ig .  6), r e p r e s e n t a t i v e  of t h e  v a r y i n g  d e g r e e s
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of  c o m p a c t n e s s  of  t h i s  t i s s u e  o b s e r v e d  in  t h e  s t u d y .  T h e  v e r t i c a l  
a l i g n m e n t  of  s p o n g y  m e s o p h y l l  c e l l s  in  C o p t i s  g r o e n l a n d i c a  ( P l a t e  2 ; 
F i g .  9) w a s  u n iq u e .
Q u a n t i t a t i v e  A n a l y s e s  of I n t e r n a l  S t r u c t u r e
F r o m  a  p r e l i m i n a r y  i n v e s t i g a t i o n  of t h e  t r a n s v e r s e  s e c t i o n s  
i t  w a s  n o t e d  t h a t  t h e  a r r a n g e m e n t  of t i s s u e s  in  t h e  l e a f  w a s  a t y p i c a l l y  
d i s t o r t e d  i n  t h e  r e g i o n s  w h e r e  v a s c u l a r  b u n d l e s  w e r e  p r e s e n t .  In  v i e w  
of t h i s ,  m e a s u r e m e n t s  of t i s s u e  c o m p o n e n t s  w e r e  m a d e  a t  i n t e r v a s - 
c u l a r  a r e a s .
T h e  m e a s u r e m e n t  d a t a  f o r  t o t a l  b l a d e  t h i c k n e s s  a n d  t h i c k n e s s  
of  c o m p o n e n t  b l a d e  t i s s u e s  a p p e a r  on T a b l e  I. F o r  e a c h  s p e c i e s ,  t h e  
m e a s u r e m e n t s  o n  t h e  to p  l i n e  r e p r e s e n t  s p e c i e s  m e a n  v a l u e s .  T h e  
m e a s u r e m e n t s  on t h e  s e c o n d  a n d  t h i r d  l i n e s ,  r e s p e c t i v e l y ,  r e p r e s e n t  
m e a n  v a l u e s  f o r  th e  t h i n n e s t  a n d  t h i c k e s t  l e a f  s a m p l e s .
T A B L E  I. - - T o t a l  b l a d e  t h i c k n e s s ,  t h i c k n e s s e s  of t h e  u p p e r  e p i d e r m i s  
(UE),  p a l i s a d e  ( P a l ) ,  s p o n g y  m e s o p h y l l  (Sp. M), a n d  l o w e r  e p i d e r m i s  
(L E )  of t h e  s p e c i e s  m e a n ,  t h i n n e s t ,  a n d  t h i c k e s t  s a m p l e s  in  d e s c e n d i n g
o r d e r . M e a s u r e m e n t d a t a  in m i c r o n s .
S p e c i e s T o t a l U E P a l Sp. M L E
D e l p h i n i u m  t r i c o r n e 256 .  0 24. 0 94. 4 116. 8 20. 8
203 19 80 86 18
326 27 98 179 22
R a n u n c u l u s  a c r i s 251.  2 28.  8 86. 4 118. 4 17. 6
238 29 83 109 18
269 30 86 133 18
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T A B L E  I - - C o n t i n u e d .
S p e c i e s T o t a l U E P a l Sp. M L E
C a l t h a  p a l u s t r i s 233 .  6 22. 4 49. 6 145. 6 16. 0
187 19 43 110 14
266 29 50 168 19
R a n u n c u l u s  p e n s y l v a n i c u s 2 03 .  2 24.  0 36. 8 124. 8 19. 2
162 21 37 87 16
230 29 33 149 18
H e p a t i c a  a m e r i c a n a 198.  4 27. 2 41. 6 105. 6 24. 0
165 24 34 85 22
238 29 43 141 26
P a e o n i a  a l b i f l o r a 195.  2 17. 6 76. 8 86. 4 14. 4
157 19 58 64 16
246 18 109 106 14
R a n u n c u l u s 193. 6 25 .  6 38. 4 112.  0 17. 6
s  e p t e n t r i o n a l i s 168 21 35 96 16
243 27 48 149 19
R a n u n c u l u s  a c r i s 174.  4 2 2 . 4 5 1 . 2 83. 2 17. 6
V.  l a t i s e c t u s 150 19 46 69 16
222 19 85 99 19
R a n u n c u l u s  h i s p i d u s 1 6 3 .2 22. 4 28.  8 96. 0 16. 0
140 19 30 76 15
181 25 29 110 16
H e p a t i c a  a c u t i l o b a 163. 2 22.  4 33. 6 86. 4 20.  8
128 18 27 66 18
197 26 40 107 24
C o p t i s  g r o e n l a n d i c a 1 6 1 . 6 17. 6 3 2 . 0 97. 6 14. 4
133 16 29 75 13
182 19 32 115 16
R a n u n c u l u s  r e p e n s 150.  4 19. 2 28.  8 88.  0 14. 4
126 19 18 74 16
220 22 37 146 15
T A B L E  I - - C o n t i n u e d ,
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S p e c i e s T o t a l U E P a l Sp. M L E
R a n u n c u l u s  f i c a r i a 144. 0 23.  0 40. 8 64. 2 16. 0
125 20 36 51 17
164 23 35 90 16
C l e m a t i s  v e r t i c i l l a r i s 137. 6 20.  8 41. 6 55. 6 17. 6
109 18 29 46 16
203 27 74 82 21
C i m i c i f u g a  r a c e m o s a 116.  8 14. 4 28.  8 59. 2 14. 4
104 13 26 53 13
126 14 38 61 13
A n e m o n e  c y l i n d r i c a 1 1 2 .0 24. 0 25.  6 43. 2 19. 2
91 19 22 34 16
154 34 26 64 30
A q u i l e g i a  c a n a d e n s i s 110.  4 16. 0 24.  0 56. 0 14. 4
101 18 22 48 13
128 16 26 72 14
A c t a e a  p a c h y p o d a 107. 2 19. 2 25.  6 46. 4 16. 0
96 19 27 35 14
117 21 26 54 16
T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m 107. 2 14. 4 43. 2 36. 8 12. 8
96 14 37 34 13
117 16 50 38 13
A n e m o n e  v i r g i n i a n a 100. 8 19. 2 27 .  2 36. 8 17. 6
85 19 22 27 16
115 19 30 48 18
T h e  l a r g e s t  s a m p l e  v a r i a b i l i t y  o c c u r r e d  in  D e l p h i n i u m  t r i c o r n e  
w h e r e  t h e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  t h i n n e s t  a n d  t h i c k e s t  l e a v e s  w a s  12 3 
m i c r o n s .  T h e  s m a l l e s t  s a m p l e  v a r i a b i l i t y  w a s  f o u n d  in  t h e  s p e c i e s
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A c t a e a  p a c h y p o d a  a n d  T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m . T h i n n e s t  a n d  t h i c k e s t  
l e a f  s a m p l e s  in  t h e s e  s p e c i e s  d i f f e r e d  b y  21 m i c r o n s .  T h e  a v e r a g e  
d i f f e r e n c e  in  t h i c k n e s s  b e t w e e n  th in  a n d  t h i c k  l e a f  s a m p l e s  in  t h e  s t u d y  
w a s  59 m i c r o n s .
R e g a r d i n g  c o m p o n e n t  b l a d e  t i s s u e s ,  on t h e  b a s i s  of th e  m e a n  
m e a s u r e m e n t s  f o r  t h e  s p e c i e s ,  t h e  l o w e r  e p i d e r m i s  s h o w e d  t h e  l e a s t  
a m o u n t  of v a r i a t i o n ,  r a n g i n g  in  t h i c k n e s s  f r o m  24 m i c r o n s  in  H e p a t i c a  
a m e r i c a n a  t o  12. 8 m i c r o n s  in  T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m . U p p e r  e p i d e r ­
m a l  m e a n  v a l u e s  r a n g e d  f r o m  2 8 . 8  m i c r o n s  in  R a n u n c u l u s  a c r i s  to  
14. 4 m i c r o n s  in  T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m  a n d  C i m i c i f u g a  r a c e m o s a . 
G r e a t e s t  v a r i a t i o n  w a s  fo u n d  in  t h e  t i s s u e s  of t h e  m e s o p h y l l .  T h e  
p a l i s a d e  r a n g e d  f r o m  94. 4 m i c r o n s  in  D e l p h i n i u m  t r i c o r n e  to  24. 4 
m i c r o n s  in  A q u i l e g i a  c a n a d e n s i s . T h e  s p o n g y  m e s o p h y l l ,  t h e  m o s t  
v a r i a b l e  b l a d e  t i s s u e  c o m p o n e n t ,  s h o w e d  a  r a n g e  f r o m  145. 6 m i c r o n s  
in  C a l t h a  p a l u s t r i s  t o  36. 8 m i c r o n s  in  T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m  a n d  
A n e m o n e  v i r g i n i a n a .
In  o r d e r  to  b e t t e r  e v a l u a t e  t h e  a c t u a l  m e a s u r e m e n t  d a t a  on 
T a b l e  I, t h e  r e l a t i v e  p e r c e n t a g e s  of t h e  b l a d e  t i s s u e  c o m p o n e n t s  w e r e  
c a l c u l a t e d .  T h i s  f a c i l i t a t e d  c o m p a r i n g  t h e  b l a d e  c o m p o s i t i o n  b e t w e e n  
s p e c i e s .  T h e  c a l c u l a t e d  r e l a t i v e  p e r c e n t a g e s  of t i s s u e s  a p p e a r  on  
T a b l e  II.  T h e  r a n k  i s  in  d e s c e n d i n g  o r d e r  of t h e  t o t a l  p e r c e n t a g e  of 
m e s o p h y l l  t i s s u e ;  i . e . ,  a  s u m m a t i o n  of t h e  p e r c e n t a g e s  of p a l i s a d e  
a n d  s p o n g y  m e s o p h y l l .  T h e  to p  l i n e  r e p r e s e n t s  r e l a t i v e  p e r c e n t a g e s
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d e r i v e d  f r o m  t h e  m e a s u r e m e n t  d a t a  f o r  t h e  s a m p l e  m e a n .  T h e  r e l a t i v e  
p e r c e n t a g e s  of p a l i s a d e  a n d  s p o n g y  m e s o p h y l l  o n ly  a r e  p r e s e n t e d  f o r  
t h e  t h i n n e s t  a n d  t h i c k e s t  l e a f  s a m p l e s  in  t h e  s e c o n d  a n d  t h i r d  l i n e s ,  
r e s p e c t i v e l y .
T A B L E  II. -  - R e l a t i v e  p e r c e n t a g e s  of b l a d e  t i s s u e  c o m p o n e n t s  p r e ­
s e n t e d  f o r  t h e  s p e c i e s  m e a n ;  r e l a t i v e  p e r c e n t a g e s  of m e s o p h y l l  t i s s u e s  
p r e s e n t e d  f o r  t h i n n e s t  a n d  t h i c k e s t  s a m p l e s .  R a n k  i s  in  d e s c e n d i n g  
o r d e r  a c c o r d i n g  to  t h e  t o t a l  p e r c e n t a g e  of m e s o p h y l l  t i s s u e s .  A b b r e ­
v i a t i o n s  a s  in  T a b l e  I.
S p e c i e s U E P a l Sp. M L E
C a l t h a  p a l u s t r i s 9. 5% 2 1 .2 % 62. 3% 6. 8%
23 60
19 64
P a e o n i a  a l b i f l o r a 9. 0 39. 3 43. 4 7. 3
38 42
44 43
D e l p h i n i u m  t r i c o r n e 9. 3 36. 8 45. 6 8. 1
39 43
30 55
R a n u n c u l u s  a c r i s 1 1 . 4 34. 3 47.  1 7. 0
35 46
32 49
C o p t i s  g r o e n l a n d i c a 10. 8 19. 8 60. 3 8. 9
21 56
18 64
R a n u n c u l u s  p e n s y l v a n i c u s 1 1 . 8 18. 1 61. 4 9. 4
23 54
15 65
R a n u n c u l u s 13. 3 20.  0 58.  3 9. 1
s  e p t e n t r i o n a l i s 21 57
20 61
T A B L E  I I - - C o n t i n u e d .
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S p e c i e s U E P a l Sp. M L E
R a n u n c u l u s  r e p e n s 12. 7% 19. 1% 58. 5% 9. 5%
14 58
17 66
R a n u n c u l u s  h i s p i d u s 13. 7 18. 6 58.  8 9. 8
22 54
16 61
R a n u n c u l u s  a c r i s 12. 8 29 .  3 47.  7 10. 0
V.  l a t i s e c t u s 31 46
38 45
C i m i c i f u g a  r a c e m o s a 12. 3 24. 6 50. 6 12. 3
25 51
30 48
H e p a t i c a  a m e r i c a n a 13. 0 21.  1 53. 6 12. 1
21 52
18 59
T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m 13. 4 40.  2 34. 3 11. 9
38 35
43 33
R a n u n c u l u s  f i c a r i a 15. 5 28 .  8 44. 4 11. 1
30 41
22 55
H e p a t i c a  a c u t i l o b a 13. 5 20. 3 52. 4 12. 6
21 51
20 54
A q u i l e g i a  c a n a d e n s i s 14. 4 21.  7 50. 7 13. 0
22 48
20 56
C l e m a t i s  v e r t i c i l l a r i s 14. 9 29.  8 41. 3 12. 6
26 43
36 40
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T A B L E  I I - - C o n t i n u e d .
S p e c i e s U E P a l Sp. M L E
A c t a e a  p a c h y p o d a 17. 9% 23.  8% 43. 2% 14. 9%
28 37
22 47
A n e m o n e  v i r g i n i a n a 19. 0 26. 9 36. 5 17. 4
26 31
26 42
A n e m o n e  c y l i n d r i c a 2 1 . 4 22.  8 38. 5 17. 1
25 37
17 42
F r o m  a n  a n a l y s i s  of t h e  d a t a  on  T a b l e  II,  i t  w a s  n o t e d  t h a t  t h e  
s p e c i e s  u n d e r  s t u d y  s h o w e d  d e f i n i t e  p a t t e r n s  of m e s o p h y l l  o r g a n i z a t i o n  
w h i c h  w e r e  e s p e c i a l l y  a p p a r e n t  b e t w e e n  th in  a n d  t h i c k  l e a f  s a m p l e s  of 
e a c h  s p e c i e s .  T h e r e  w a s  a d i f f e r e n c e  in  t h e  m a g n i t u d e  of m e s o p h y l l  
d e v e l o p m e n t  a n d  a l s o  in  t h e  p r o p o r t i o n a l  d e v e l o p m e n t  of p a l i s a d e  and  
s p o n g y  m e s o p h y l l  c o m p o n e n t s .  T h e  s p e c i e s  w e r e  g r o u p e d  a c c o r d i n g  
t o  how  m u c h  v a r i a t i o n  w a s  o b s e r v e d  in  t h e  r e l a t i v e  p e r c e n t  of m e s o ­
p h y l l  t i s s u e s  in  t h e  t h i n n e s t  a n d  t h i c k e s t  s a m p l e s  w h e n  c o m p a r e d  to  
t h e  s p e c i e s  m e a n  v a l u e s .  On t h i s  b a s i s ,  f o u r  g r o u p s  w e r e  s e t  up .  In 
G r o u p  1, t h e  r e l a t i v e  p e r c e n t  of  t h e  m e s o p h y l l  t i s s u e s  w a s  i d e n t i c a l  
f o r  t h e  t h i c k  a n d  t h i n  s a m p l e s  a n d  t h e  s p e c i e s  m e a n .  In G r o u p  2, t h e  
r e l a t i v e  p e r c e n t  of m e s o p h y l l  in  t h e  t h i c k  a n d  t h i n  s a m p l e s  v a r i e d  
f r o m  t h e  s p e c i e s  m e a n  b y  + 2%. In G r o u p  3, t h i s  v a r i a t i o n  f r o m  t h e
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m e a n  v a l u e s  w a s  ±  3 -4 % ,  a n d  in  G r o u p  4, t h e  r e l a t i v e  p e r c e n t  of m e s o ­
p h y l l  t i s s u e s  v a r i e d  f r o m  t h e  m e a n  v a l u e s  b y  m o r e  t h a n  ±  4%. W i th in  
e a c h  g r o u p  t h e  m e s o p h y l l  c o m p o n e n t s  of t h e  t h i c k  a n d  t h in  l e a f  s a m p l e s  
w e r e  a n a l y z e d .  T h e i r  p r o p o r t i o n a l  d e v e l o p m e n t  w a s  e x p r e s s e d  in  
p e r c e n t a g e  d e v i a t i o n  f r o m  t h e  s a m p l e  m e a n  v a l u e s .  T h e  r e s u l t s  of 
t h i s  a n a l y s i s  fo l lo w :
G r o u p  1: N o  v a r i a t i o n  f r o m  t h e  s a m p l e  m e a n  in  r e l a t i v e  p e r c e n t a g e
of m e s o p h y l l  f o r  t h i n  a n d  t h i c k  s a m p l e s .
C a l t h a  p a l u s t r i s
t h i n  l e a f :  r e l a t i v e  % p a l i s a d e  +2%; r e l a t i v e  %
s p o n g y  m e s o p h y l l  -2%.
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . -2%; r e l . % s p .  m . +2%
R a n u n c u l u s  a c r i s
t h i n  l e a f :  r e l . % p a l . + 1%; r e l . % s p .  m . -1%
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . “2%; r e l . % sp .  m . +2%
R e l a t i v e  % m e s o p h y l l = m e a n  v a l u e + 2%
D e l p h i n i u m  t r i c o r n e
th in  l e a f :  r e l . % p a l . +2%; r e l . % sp .  m . -3%
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . -7%; r e l . % sp .  m . +9%
R a n u n c u l u s  p e n s y l v a n i c u s
th in  l e a f :  r e l . % p a l . +5%; r e l . % sp .  m . -7%
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . -3%; r e l . % sp .  m . +4%
A c t a e a  p a c h y p o d a
t h i n  l e a f :  r e l . % p a l . +4%; r e l . % sp .  m . -6%
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . -2%; r e l . % s p .  m . +4%
H e p a t i c a  a m e r i c a n a
t h i n  l e a f :  r e l . % p a l . = m%; r e l . % s p .  m . -2%
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . - 3%; r e l . % sp .  m . +5%
H e p a t i c a  a c u t i l o b a
th in  l e a f :  r e l . % p a l . +1%; r e l . % sp .  m . -1%
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . = fn%; r e l . % sp .  m . +2%
R a n u n c u l u s  h i s p i d u s
t h i n  l e a f :  r e l . % p a l . +3%; r e l . % s p .  m . -5%
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . -3%; r e l . % s p .  m . +2%
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G r o u p  3:
G r o u p  4:
C i m i c i f u g a  r a c e m o s a
t h i n  l e a f :  r e l . % p a l . =m%; r e l . % s p .  m . = m %
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . +5%; r e l . % s p .  m . -3%
T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m
t h i n  l e a f :  r e l . % p a l . -2%; r e l . % s p .  m . + 1%
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . +3%; r e l . % s p .  m . -1%
R e l a t i v e  % m e s o p h y l l = m e a n  v a l u e ±  3 - 4%
A n e m o n e  c y l i n d r i c a
t h i n  l e a f :  r e l . % p a l . +2%; r e l . % s p .  m . -2%
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . -6%; r e l . % s p .  m . +3%
R a n u n c u l u s  s e p t e n t r i o n a l i s
t h i n  l e a f :  r e l . % p a l . +1%; r e l . % s p .  m . -1%
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . = fn%; r e l . % s p .  m . +3%
R a n u n c u l u s  f i c a r i a
t h i n  l e a f :  r e l . % p a l . +1%; r e l . % s p .  m . -3%
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . -7%; r e l . % s p .  m . +11%
A q u i l e g i a  c a n a d e n s i s
t h i n  l e a f :  r e l . % p a l . = m%; r e l . % s p .  m . -3%
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . -2%; r e l . % s p .  m . +5%
C o p t i s  g r o e n l a n d i c a
t h i n  l e a f :  r e l . % p a l . +1%; r e l . % sp .  m . -4%
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . -2%; r e l . % sp .  m . +4%
P a e o n i a  a l b i f l o r a
t h i n  l e a f :  r e l . % p a l . -2%; r e l . % s p .  m . -1%
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . +4%; r e l . % s p .  m . = m %
R e l a t i v e  % m e s o p h y l l = m e a n  v a l u e ib m o r e  t h a n  4%
A n e m o n e  v i r g i n i a n a
t h i n  l e a f :  r e l . % p a l . -1%; r e l . % s p .  m . -6%
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . "1%; r e l . % sp .  m . +5%
R a n u n c u l u s  r e p e n s
t h i n  l e a f :  r e l . % p a l . -5%; r e l . % sp .  m . “ 1%
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . -2%; r e l . % sp .  m . +7%
C l e m a t i s  v e r t i c i l l a r i s
t h i n  l e a f :  r e l . % p a l . -4%; r e l . % sp .  m . +2%
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . +6%; r e l . % sp .  m . ” 1 %
R a n u n c u l u s  a c r i s  v .  l a t i s e c t u s
t h i n  l e a f :  r e l . % p a l . +2%; r e l . % sp .  m . -2%
t h i c k  l e a f :  r e l . % p a l . +9%; r e l . % sp .  m . -3%
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T h e  p a t t e r n s  of m e s o p h y l l  o r g a n i z a t i o n  a p p a r e n t  f r o m  t h i s  
a n a l y s i s  a r e :
1) T h e  r e l a t i v e  p e r c e n t a g e  of m e s o p h y l l  in  t h e  t h i n  l e a f  
i s  t h e  s a m e  a s  o r  l o w e r  t h a n  t h e  m e a n ,  t h e  s a m e  a s  
o r  h i g h e r  t h a n  t h e  m e a n  in  t h e  t h i c k  l e a f  w i t h  t h i c k n e s s  
t h e  r e s u l t  of g r e a t e r  s p o n g y  m e s o p h y l l  d e v e l o p m e n t .
2) T h e  r e l a t i v e  p e r c e n t a g e  of  m e s o p h y l l  in  t h e  t h in  l e a f  i s
t h e  s a m e  a s  o r  l o w e r  t h a n  t h e  m e a n ,  h i g h e r  t h a n  t h e
m e a n  in  t h e  t h i c k  l e a f  w i t h  t h i c k n e s s  t h e  r e s u l t  of
g r e a t e r  p a l i s a d e  d e v e l o p m e n t .
3) T h e  r e l a t i v e  p e r c e n t a g e  of m e s o p h y l l  in  t h e  t h in  l e a f
i s  t h e  s a m e  a s  o r  l o w e r  t h a n  th e  m e a n ,  l o w e r  t h a n  
t h e  m e a n  in  t h e  t h i c k  l e a f  w i th  t h i c k n e s s  t h e  r e s u l t  
of  g r e a t e r  e p i d e r m a l  d e v e l o p m e n t .
T h e  r e s u l t s  of t h e  c o m p u t a t i o n  of th e  t i s s u e  r a t i o  f o r  e a c h  
s p e c i e s  a p p e a r  on  T a b l e  III. I t  w a s  n o t e d  t h a t  t h e  t i s s u e  r a t i o  i s  a  
m e a n s  of e x p r e s s i n g  t h e  r e l a t i v e  p r o p o r t i o n s  of c o m p o n e n t  b l a d e  
t i s s u e s  w h i c h  e m p h a s i z e s  t h e  p r o p o r t i o n  of p a l i s a d e  t i s s u e .  In  th e  
c o m p u t a t i o n  of t h e  t i s s u e  r a t i o  i t  s h o u l d  b e  r e c a l l e d  t h a t  t h e  v o l u m e  
of  p a l i s a d e  t i s s u e  i s  t h e  d i v i s o r .  T h e r e  i s ,  t h e r e f o r e ,  a  r e c i p r o c a l  
r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  t i s s u e  r a t i o  a n d  t h e  p r o p o r t i o n  of p a l i s a d e .
T o  s h o w  t h i s ,  t h e  s p e c i e s  w e r e  a r r a n g e d  in  a s c e n d i n g  o r d e r  a c c o r d i n g  
to  t h e  p e r c e n t a g e  of p a l i s a d e  t i s s u e .  T h i s  l i s t i n g  i s  on T a b l e  IV.
W i th  t h e  e x c e p t i o n  of t h e  p o s i t i o n s  of C o p t i s  g r o e n l a n d i c a  a n d  R a n u n ­
c u l u s  s e p t e n t r i o n a l i s ,  t h e  o r d e r  i s  i d e n t i c a l  to  t h a t  in  T a b l e  III.
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TABLtE  III .  -  - T i s s u e  r a t i o s .  T h e  f i r s t  v a l u e  i s  t h e  m e a n  
v a l u e  f o r  t h e  s p e c i e s ;  s e c o n d  a n d  t h i r d  v a l u e s  r e p r e s e n t  t h e  
l o w e s t  a n d  h i g h e s t  t i s s u e  r a t i o s  o b t a i n e d  f r o m  t h e  t e n  l e a f  
s a m p l e s  of e a c h  s p e c i e s  s t u d i e d .  T h e  r a n k  i s  in  d e s c e n d i n g
o r d e r  of t h e  m e a n  v a l u e .
S p e c i e s M e a n L ow H ig h
R a n u n c u l u s  p e n s y l v a n i c u s 4. 8 3. 1 6. 9
R a n u n c u l u s  h i s p i d u s 4. 6 3. 6 5. 3
R a n u n c u l u s  r e p e n s 4. 4 3. 1 6. 1
R a n u n c u l u s  s e p t e n t r i o n a l i s 4. 2 3. 8 5. 4
C o p t i s  g r o e n l a n d i c a 4. 0 3. 6 4. 7
H e p a t i c a  a c u t i l o b a 3. 8 3 . 5 4. 6
H e p a t i c a  a m e r i c a n a 3. 8 2. 3 4. 8
C a l t h a  p a l u s t r i s 3. 8 3. 3 4. 3
A q u i l e g i a  c a n a d e n s i s 3. 6 2. 8 4. 4
A n e m o n e  c y l i n d r i c a 3. 4 2. 8 4. 8
A c t a e a  p a c h y p o d a 3. 2 2. 5 3. 9
C i m i c i f u g a  r a c e m o s a 3. 1 2. 1 3. 8
A n e m o n e  v i r g i n i a n a 2. 8 2 . 5 3. 3
R a n u n c u l u s  f i c a r i a 2 . 6 2. 1 3. 7
R a n u n c u l u s  a c r i s  v .  l a t i s e c t u s 2 . 4 1. 6 3. 0
C l e m a t i s  v e r t i c i l l a r i s 2. 3 1. 7 2. 8
R a n u n c u l u s  a c r i s 1. 9 1. 6 2. 1
D e l p h i n i u m  t r i c o r n e 1. 7 1. 5 2. 3
P a e o n i a  a l b i f l o r a 1, 6 1. 3 1. 8
T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m 1. 5 1. 3 1. 7
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T A B L E  I V . - - R a n k  of  s p e c i e s  a c c o r d i n g  to  
r e l a t i v e  p e r c e n t a g e  p a l i s a d e  t i s s u e ^  in  a s c e n d ­
in g  o r d e r .
S p e c i e s P e r c e n t a g eP a l i s a d e
R a n u n c u l u s  p e n s y l v a n i c u s 18. 1
R a n u n c u l u s  h i s p i d u s 18. 6
R a n u n c u l u s  r e p e n s 19. 1
C o p t i s  g r o e n l a n d i c a 19. 8
R a n u n c u l u s  s e p t e n t r i o n a l i s 20. 0
H e p a t i c a  a c u t i l o b a 20.  3
H e p a t i c a  a m e r i c a n a 21.  1
C a l t h a  p a l u s t r i s 21.  2
A q u i l e g i a  c a n a d e n s i s 21.  7
A n e m o n e  c y l i n d r i c a 22. 8
A c t a e a  p a c h y p o d a 23. 8
C i m i c i f u g a  r a c e m o s a 24. 6
A n e m o n e  v i r g i n i a n a 26. 9
R a n u n c u l u s  f i c a r i a 28. 8
R a n u n c u l u s  a c r i s  v .  l a t i s e c t u s 29.  3
C l e m a t i s  v e r t i c i l l a r i s 29 .  8
R a n u n c u l u s  a c r i s 34. 3
D e l p h i n i u m  t r i c o r n e 36. 8
P a e o n i a  a l b i f l o r a 39. 3
T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m 40. 2
P l a t e  4
F i g u r e 1:
F i g u r e 2:
F i g u r e 3:
F i g u r e 4:
F i g u r e 5:
F i g u r e 6:
F i g u r e 7:
F i g u r e 8:
F i g u r e 9:
F i g u r e 10:
F i g u r e 11:
C a l t h a  p a l u s t r i s ,  c l e a r e d  l e a f  s a m p l e  (X 160). 
D e l p h i n i u m  t r i c o r n e , c l e a r e d  l e a f  s a m p l e  (X 160). 
R a n u n c u l u s  p e n s y l v a n i c u s , c l e a r e d  l e a f  s a m p l e  (X 130). 
T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m ,  c l e a r e d  l e a f  s a m p l e  (X 130).  
C l e m a t i s  v e r t i c i l l a r i s , c l e a r e d  l e a f  s a m p l e  (X 130). 
R a n u n c u l u s  f i c a r i a ,  c l e a r e d  l e a f  s a m p l e  (X 130). 
A q u i l e g i a  c a n a d e n s i s , c l e a r e d  l e a f  s a m p l e  (X 160).  
H e p a t i c a  a c u t i l o b a , c l e a r e d  l e a f  s a m p l e  (X 160).
H . a m e r i c a n a ,  c l e a r e d  l e a f  s a m p l e  (X 150).
P a e o n i a  a l b i f l o r a , c l e a r e d  l e a f  s a m p l e  (X 150).
C o p t i s  g r o e n l a n d i c a , c l e a r e d  l e a f  s a m p l e  (X 150).
E x p l a n a t i o n  of S y m b o l s  
A = v e i n  a n a s t o m o s i s ;  V = v e i n  en d in g ;  B = b u n d le  s h e a t h .
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Q u a l i t a t i v e  O b s e r v a t i o n s  on V e n a t i o n
T h e  v e n a t i o n  p a t t e r n s  t h a t  w e r e  o b s e r v e d  in  t h i s  s t u d y  a r e  
r e p r e s e n t e d  in  t h e  f i g u r e s  on P l a t e  4. F i g u r e s  1, 2, a n d  3 s h o w  th e  
r e c t a n g u l a r  m i n o r  v e i n  p a t t e r n s  of C a l t h a  p a l u s t r i s . D e l p h i n i u m  t r i ­
c o r n e , a n d  R a n u n c u l u s  p e n s y l v a n i c u s , r e s p e c t i v e l y .  I t  c a n  b e  n o t e d  
t h a t  t h e r e  a r e  f e w  m i n o r  v e i n  e n d in g s  w i t h i n  e a c h  r e c t a n g u l a r  a r e a .
V e in  a n a s t o m o s e s  a p p a r e n t  in  C a l t h a  p a l u s t r i s  ( F ig .  1) w e r e  a l s o  
o b s e r v e d  i n  C i m i c i f u g a  r a c e m o s a .
T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m  ( F ig .  4) a n d  C l e m a t i s  v e r t i c i l l a r i s  
( F i g .  5) h a d  a  s c o r p i o i d  m i n o r  v e i n  p a t t e r n .  In th e  f o r m e r  s p e c i e s  
t h e  m e a n  d i s t a n c e  b e t w e e n  p a r a l l e l  m i n o r  v e i n s  w a s  s i m i l a r  to  th e  
m e a n  d i s t a n c e  f r o m  m i n o r  v e i n  e n d in g  to  t h e  n e a r e s t  v e i n  p e r p e n d i c u l a r  
t o  t h e  v e i n  e n d in g .  T h i s  c a n  b e  s e e n  f r o m  th e  r e p r e s e n t a t i v e  v e n a t i o n  
a r e a  i n  F i g u r e  4.
F i g u r e  6 s h o w s  t h e  e x t e n t  of s o m e  m i n o r  v e i n s  c o m p o s e d  of a  
s i n g l e  t r a c h e i d  o b s e r v e d  in  R a n u n c u l u s  f i c a r i a .
T h e  d e n d r o i d  v e n a t i o n  p a t t e r n  of A q u i l e g i a  c a n a d e n s i s  i s  
r e p r e s e n t e d  i n  F i g u r e  7. T h e  c l o s e  n e t w o r k  of m i n o r  v e i n s  i s  e v id e n t .
F i g u r e s  8 a n d  9 s h o w  t h e  e x t r e m e s  i n  v e n a t i o n  o b s e r v e d  in  t h e  
tw o  s p e c i e s  of H e p a t i c a . In H e p a t i c a  a c u t i l o b a  (F ig .  8) s o m e  l e a f  
s a m p l e s  h a d  v e n a t i o n  p a t t e r n s  l i k e  t h a t  p i c t u r e d  f o r  H. a m e r i c a n a  
( F i g .  9) a n d  l i k e w i s e ,  s o m e  s a m p l e s  of H. a m e r i c a n a  s h o w e d  t h e  t y p e  
p i c t u r e d  f o r  H. a c u t i l o b a .
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P a e o n i a  a l b i f l o r a  ( F i g .  10) a n d  C o p t i s  g r o e n l a n d i c a  ( F ig .  11) 
l a c k e d  a  d e f i n i t e  p a t t e r n  of v e n a t i o n .  A  b u n d l e  s h e a t h  of f i b e r s  a n d  
p a r e n c h y m a  c e l l s  c a n  b e  s e e n  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  m i n o r  v e i n s  of 
C o p t i s .
Q u a n t i t a t i v e  A n a l y s e s  of V e n a t i o n
T h e  c r i t e r i a  f o l l o w e d  b y  o t h e r  i n v e s t i g a t o r s  f o r  o b t a i n i n g  i n t e r -  
v a s c u l a r  i n t e r v a l  m e a s u r e m e n t s  w e r e  n o t  a l t o g e t h e r  a p p a r e n t  in  t h e  
l i t e r a t u r e .  A f t e r  tw o  s e t s  of  d a t a  w e r e  c o m p i l e d  f r o m  t h e  p a r a d e r m a l  
s e c t i o n s ,  i t  w a s  n o t e d  t h a t  t h e  d i s t a n c e  f r o m  a  v e i n  e n d in g  to  t h e  n e a r ­
e s t  v e i n  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  v e i n  e n d in g  w a s  m o r e  c o n s i s t e n t  f o r  a  
g i v e n  s p e c i e s  t h a n  t h e  d i s t a n c e  b e t w e e n  a n y  tw o  p a r a l l e l  m i n o r  v e i n s .
In  P a e o n i a ,  R a n u n c u l u s  a c r i s  v .  l a t i s e c t u s , A q u i l e g i a , a n d  T h a l i c t r u m ,  
t h e  v e n a t i o n  p a t t e r n  w a s  s u c h  t h a t  b o t h  m e a n s  of m e a s u r i n g  r e s u l t e d  in  
s i m i l a r  i n t e r v a s  c u l a r  i n t e r v a l  v a l u e s  w i th  t h e  s t a n d a r d  d e v i a t i o n  th e  
m i c r o n  e q u i v a l e n t  of a p p r o x i m a t e l y  42,  49, 35, a n d  42 r e s p e c t i v e l y .  
F o r  R a n u n c u l u s  h i s p i d u s , R.  f i c a r i a , R. s e p t e n t r i o n a l i s , R .  r e p e n s ,  
a n d  A c t a e a , i n t e r v a s  c u l a r  i n t e r v a l  m e a s u r e m e n t s  f r o m  p a r a l l e l  m i n o r  
v e i n s  r e s u l t e d  in  s t a n d a r d  d e v i a t i o n s  (in m i c r o n s )  of a p p r o x i m a t e l y  77, 
63,  91,  84, a n d  77 r e s p e c t i v e l y .  W h e n  t h e  d i s t a n c e  f r o m  v e i n  e n d in g  
to  t h e  n e a r e s t  v e i n  w a s  m e a s u r e d ,  t h e  s t a n d a r d  d e v i a t i o n s  w e r e  r e ­
d u c e d  t o  a p p r o x i m a t e l y  35,  35,  56,  36, a n d  35 ( m i c r o n  e q u i v a l e n t s )  
r e s p e c t i v e l y .  H e p a t i c a  a m e r i c a n a  a n d  H. a c u t i l o b a  h a d  v a s c u l a r
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p a t t e r n s  s u c h  t h a t  b o t h  m e a n s  of m e a s u r i n g  r e s u l t e d  in  a  w id e  r a n g e  
of  i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l  v a l u e s  f o r  t h e  s p e c i e s  w i t h  s t a n d a r d  d e v i a ­
t i o n s  of 84 m i c r o n s  a n d  77 m i c r o n s  r e s p e c t i v e l y  ( P l a t e  4, F i g s .  8 a n d  
9). W i t h i n  a n y  o n e  l e a f ,  h o w e v e r ,  t h e  d i s t a n c e  f r o m  v e i n  e n d in g  to  
t h e  n e a r e s t  v e i n  w a s  m o r e  c o n s i s t e n t .
F o r  n i n e  of t h e  s p e c i e s  no  i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l  d a t a  w e r e  
o b t a i n e d  f r o m  t h e  p a r a d e r m a l  s e c t i o n s  s i n c e  t h e y  c o n t a i n e d  o n ly  f r a g ­
m e n t a r y  p o r t i o n s  of m e s o p h y l l  s h o w in g  v a s c u l a r  t i s s u e .  I t  w o u ld  
h a v e  b e e n  n e c e s s a r y  t o  c o n s t r u c t  a n d  i n t e r p r e t  a  c o m p o s i t e  of s e r i a l  
s e c t i o n s  w h i c h  c o u ld  n o t  h a v e  b e e n  d o ne  c o m p l e t e l y  o b j e c t i v e l y .  T w o  
c o m p l e t e  s e t s  of i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l  m e a s u r e m e n t s  w e r e  t h e r e f o r e  
c o m p i l e d  f r o m  t h e  c l e a r e d  l e a f  p o r t i o n s .  T h e s e  d a t a  c o r r o b o r a t e d  
t h o s e  f r o m  t h e  p a r a d e r m a l  s e c t i o n s .  T h e  o n ly  s p e c i e s  f o r  w h i c h  th e  
d i s t a n c e  b e t w e e n  p a r a l l e l  m i n o r  v e i n s  w a s  m e a s u r e d  f o r  t h e  d e t e r ­
m i n a t i o n  of  t h e  i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l  w a s  D e l p h i n i u m  t r i c o r n e . D a t a  
on  t h e  i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l  a p p e a r  on  T a b l e  V.
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T A B L E  V. - - I n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l  m e a s u r e m e n t s  
p r e s e n t e d  i n  m i c r o n s .  T h e  r a n k  i s  in  d e s c e n d i n g
o r d e r .
„ . M e a n  i n t e r v a s c u l a r
S p e c i e s  i n t e r v a l  v a l u e
H e p a t i c a  a m e r i c a n a 356. 9
R a n u n c u l u s  p e n s y l v a n i c u s 323., 7
A c t a e a  p a c h y p o d a 302. 0
D e l p h i n i u m  t r i c o r n e 293. 0
R a n u n c u l u s  h i s p i d u s 287. 6
R a n u n c u l u s  s e p t e n t r i o n a l i s 278. 0
H e p a t i c a  a c u t i l o b a 237. 0
R a n u n c u l u s  r e p e n s 221 . 0
A n e m o n e  v i r g i n i a n a 205 . 7
C a l t h a  p a l u s t r i s 202. 0
A n e m o n e  c y l i n d r i c a 186. 0
C i m i c i f u g a  r a c e m o s a 177. 0
R a n u n c u l u s  f i c a r i a 165. 2
C o p t i s  g r o e n l a n d i c a 159. 3
R a n u n c u l u s  a c r i s 157. 8
R a n u n c u l u s  a c r i s  v .  l a t i s e c t u s 155. 7
T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m 151. 0
C l e m a t i s  v e r t i c i l l a r i s 147. 5
P a e o n i a  a l b i f l o r a 134. 0
A q u i l e g i a  c a n a d e n s i s 81. 0
F i g u r e 1:
F i g u r e 2:
F i g u r e 3:
F i g u r e 4:
F i g u r e 5:
F i g u r e 6:
F i g u r e 7:
F i g u r e 8:
P l a t e  5
C i m i c i f u g a  r a c e m o s a ,  x . s .  l e a f  (X 3100) .  
C l e m a t i s  v e r t i c i l l a r i s > x.  s .  l e a f  (X 1900) .  
T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m .  x.  s .  l e a f  (X 2100).  
A c t a e a  p a c h y p o d a .  x.  s .  l e a f  (X 2200) .  
R a n u n c u l u s  f i c a r i a .  x . s .  l e a f  (X 2000) .  
A n e m o n e  c y l i n d r i c a . x . s .  l e a f  (X 2300) .  
C a l t h a  p a l u s t r i s .  x . s .  l e a f  (X 1900) .  
D e l p h i n i u m  t r i c o r n e , x .  s .  l e a f  (X 1500) .
E x p l a n a t i o n  of S y m b o l s  
B e  = b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n ;  B = b u n d l e  s h e a t h .
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Q u a l i t a t i v e  O b s e r v a t i o n s  on  t h e  B u n d l e  S h e a th  E x t e n s i o n
O n P l a t e  5, t h e  a p p e a r a n c e  of  t h e  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n  a s s o ­
c i a t e d  w i t h  t h e  m i n o r  v e i n s  of C i m i c i f u g a  r a c e m o s a  ( F ig .  1), C l e m a t i s  
v e r t i c i l l a r i s  ( F ig .  2) , a n d  T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m  (F ig .  3) c a n  b e  s e e n .  
( P l a t e  2, F i g .  10 s h o w s  a  w e l l - d e v e l o p e d  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n  in  
A q u i l e g i a  c a n a d e n s i s . )
F i g u r e s  4, 5, a n d  6 s h o w  m i n o r  v e i n s  of A c t a e a  p a c h y p o d a .  
R a n u n c u l u s  f i c a r i a , a n d  A n e m o n e  c y l i n d r i c a , r e s p e c t i v e l y ,  w i th o u t  
s h e a t h  e x t e n s i o n s .  T h e  f i b r o u s  a n d  p a r e n c h y m a  b u n d l e  s h e a t h  of 
C o p t i s  g r o e n l a n d i c a  w h i c h  l a c k s  e x t e n s i o n s  c a n  b e  o b s e r v e d  on P l a t e  2, 
F i g u r e  9.
F i g u r e  7 on  P l a t e  5 s h o w s  tw o  m i n o r  v e i n s  l a c k i n g  e x t e n s i o n s  
a s  t h e y  w e r e  o b s e r v e d  i n  C a l t h a  p a l u s t r i s . N o te  t h a t  t h e  w id e  b u n d l e  
s h e a t h  of D e l p h i n i u m  t r i c o r n e  ( F ig .  8) l a c k s  t h e  s h e a t h  e x t e n s i o n .
Q u a n t i t a t i v e  A n a l y s e s  of t h e  B u n d l e  S h e a th  E x t e n s i o n
F o r  s e v e n  of t h e  s p e c i e s  in  t h i s  s t u d y  t h e r e  w a s  n o  e v i d e n c e  
of t h e  o c c u r r e n c e  of  t h e  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n  w i t h  m i n o r  v e i n s .  
T h e s e  s p e c i e s  w e r e :  D e l p h i n i u m  t r i c o r n e , C a l t h a  p a l u s t r i s .  R a n u n ­
c u l u s  p e n s y l v a n i c u s , H e p a t i c a  a m e r i c a n a , H. a c u t i l o b a , P a e o n i a  a l b i ­
f l o r a , a n d  C o p t i s  g r o e n l a n d i c a . In  t e n  s p e c i e s ,  l e s s  t h a n  50% of t h e  
m i n o r  v e i n s  o b s e r v e d  h a d  a s s o c i a t e d  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n s .  W h e n  
m o r e  t h a n  o n e  m i n o r  v e i n  w i t h  a  s h e a t h  e x t e n s i o n  w a s  o b s e r v e d  in  a
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t r a n s v e r s e  s e c t i o n ,  t h e  d i s t a n c e  b e t w e e n  t h e  v e i n s  w a s  m e a s u r e d  an d  
t h e  m e a n  d i s t a n c e  b e t w e e n  m i n o r  v e i n s  w i t h  s h e a t h  e x t e n s i o n s  w a s  
c a l c u l a t e d  f o r  t h e  s p e c i e s .  A s u m m a r y  of t h e  r e s u l t s  a p p e a r s  on 
T a b l e  VI.
T A B L E  VI. - - F r e q u e n c y  a n d  s p a c i n g  of m i n o r  v e i n s  w i th  b u n d le  s h e a t h  
e x t e n s i o n s .  D i s t a n c e  b e t w e e n  m i n o r  v e i n s  w i th  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n ­
s i o n s  (b se )  p r e s e n t e d  in  m i c r o n s .
S p e c i e s
M e a n
d i s t a n c e R e m a r k s
R a n u n c u l u s  h i s p i d u s 1858 b s e  o b s e r v e d  in  o n ly  3 l e a f  
s a m p l e s
A c t a e a  p a c h y p o d a 1534 m e a s u r a b l e  d i s t a n c e s  on 4 
s a m p l e s ;  2 s a m p l e s  c o n ­
t a i n e d  1 v e i n  w i th  b s e
R a n u n c u l u s  f i c a r i a 1 4 3 0 .7 b s e  p r e s e n t  in  9 of 10 l e a f  
s a m p l e s
R a n u n c u l u s  r e p e n s 1401 b s e  in  8 of 10 s a m p l e s ;  2 
t h i c k e s t  s a m p l e s  l a c k e d  b s e  
w i t h  m i n o r  v e i n s
C i m i c i f u g a  r a c e m o s a 1 3 3 3 . 4 b s e  p r e s e n t  in  6 of 10 s a m ­
p l e s
R a n u n c u l u s
s e p t e n t r i o n a l i s
1091 b s e  o b s e r v e d  in  2 t h i n n e s t  
s a m p l e s
R a n u n c u l u s  a c r i s 1032 b s e  a s s o c i a t e d  w i t h  m i n o r  
v e i n s  in  4 of 10 s a m p l e s
R a n u n c u l u s  a c r i s 850 b s e  a s s o c i a t e d  w i th  m i n o r
V .  l a t i s e c t u s v e i n s  in  2 t h i n n e s t  s a m p l e s
T A B L E  V I - - C o n t i n u e d .
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S p e c i e s M e a n
d i s t a n c e
R e m a r k s
A n e m o n e  v i r g i n i a n a 678 a p p r o x i m a t e l y  40% of m i n o r  
v e i n s  w i th  b s e
A n e m o n e  c y l i n d r i c a 634 a p p r o x i m a t e l y  40% of m i n o r  
v e i n s  w i th  b s e
A q u i l e g i a  c a n a d e n s i s 1 2 2 4 .3 a p p r o x i m a t e l y  60% of m i n o r  
v e i n s  w i th  b s e
C l e m a t i s  v e r t i c i l l a r i s 998. 6 f r e q u e n c y  of b s e  w i th  m i n o r  
v e i n s  g r e a t e r  t h a n  50%; on 
2 t h i n n e s t  s a m p l e s  m e a n  
d i s t a n c e  b e t w e e n  m i n o r  
v e i n s  w i th  b s e  = 708
T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m 678.  5 a p p r o x i m a t e l y  90% of m i n o r  
v e i n s  w i th  b s e
It  s h o u l d  b e  e m p h a s i z e d  t h a t  t h e  d i s t a n c e s  r e c o r d e d  in  T a b l e  VI 
a r e  d i s t a n c e s  b e t w e e n  m i n o r  v e i n s  h a v in g  a s s o c i a t e d  s h e a t h  e x t e n s i o n s  
a n d  n o t  t h e  d i s t a n c e s  b e t w e e n  m i n o r  v e i n s  in  g e n e r a l .
S i n c e  t h e  o c c u r r e n c e  of b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n s  h a s  b e e n  a s s o ­
c i a t e d  w i th  s p o n g y  m e s o p h y l l  d e v e l o p m e n t  in  o t h e r  s t u d i e s ,  t h e  s p e c i e s  
u n d e r  c o n s i d e r a t i o n  w e r e  a r r a n g e d  in  d e s c e n d i n g  o r d e r  a c c o r d i n g  to  
t h e  r e l a t i v e  p e r c e n t a g e  of t h i s  t i s s u e .  T h i s  l i s t i n g  i s  in  T a b l e  VII.
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T A B L E  VII. - - R a n k  of s p e c i e s  in  d e s c e n d i n g  o r d e r  
a c c o r d i n g  to  t h e  r e l a t i v e  p e r c e n t a g e  of s p o n g y
m e s o p h y l l  t i s s u e .
S p e c i e s P e r c e n t a g e  
Sp o n g y  M e s o p h y l l
C a l t  h a  p a l u s t r i s 62. 3
R a n u n c u l u s  p e n s y l v a n i c u s 61. 4
C o p t  i s  g r o e n l a n d i c a 60. 3
R a n u n c u l u s  h i s p i d u s 58. 8
R a n u n c u l u s  r e p e n s 58. 5
R a n u n c u l u s  s e p t e n t r i o n a l i s 58. 3
H e p a t i c a  a m e r i c a n a 53. 6
H e p a t i c a  a c u t i l o b a 5 2 . 4
A q u i l e g i a  c a n a d e n s i s 50. 7
C i m i c i f u g a  r a c e m o s a 50. 6
R a n u n c u l u s  a c r i s  v .  l a t i s e c t u s 47. 7
R a n u n c u l u s  a c r i s 47. 1
D e l p h i n i u m  t r i c o r n e 45. 6
R a n u n c u l u s  f i c a r i a 44. 4
P a e o n i a  - a l b i f l o r a 43. 4
A c t a e a  p a c h y p o d a 4 3 . 2
C l e m a t i s  v e r t i c i l l a r i s 41. 3
A n e m o n e  c y l i n d r i c a 38. 5
A n e m o n e  v i r g i n i a n a 36. 5
T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m 34. 3
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In e x a m i n i n g  t h e  s l i d e s ,  w h i c h  w e r e  s e r i a l  s e c t i o n s  of e a c h  
l e a f  s a m p l e ,  i t  w a s  n o t e d  t h a t  t h e  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n  w a s  n o t  
a l w a y s  a  c o n s t a n t  f e a t u r e  of a  m i n o r  v e i n ,  b e i n g  v i s i b l e  in  s o m e  t r a n s ­
v e r s e  s e c t i o n s  b u t  n o t  in  o t h e r s .  T h e r e  w a s  a l s o  e v i d e n c e  of i n c o m ­
p l e t e  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n s ;  i . e . ,  e x t e n s i o n s  t h a t  w e r e  c o n t ig u o u s  
w i t h  e i t h e r  u p p e r  o r  l o w e r  e p i d e r m a l  l a y e r s  b u t  n o t  b o th .  In c a s e s  
w h e r e  t h e  s h e a t h  e x t e n s i o n  w a s  i n c o m p l e t e  to  t h e  u p p e r  e p i d e r m i s ,  no  
m o d i f i e d  p a l i s a d e  c e l l s  w e r e  o b s e r v e d  w h i c h  c o u ld  h a v e  f u n c t i o n e d  to  
c o m p l e t e  t h e  e x t e n s i o n .  N e i t h e r  of t h e s e  c o n d i t i o n s  h a s  b e e n  r e p o r t e d  
i n  o t h e r  s t u d i e s  on  f o l i a r  o r g a n i z a t i o n .
In  l e a f  s a m p l e s  w h i c h  l a c k e d  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n s  a s s o ­
c i a t e d  w i t h  m i n o r  v e i n s ,  n u m e r o u s  m i n o r  v e i n s  w e r e  n e v e r t h e l e s s  
p r e s e n t  in  t h e  t r a n s v e r s e  s e c t i o n s  ( P l a t e  5, F i g .  7).
DISCUSSION
W ith in  a n y  of t h e  t w e n t y  s p e c i e s  u n d e r  s t u d y ,  n e i t h e r  th e  
h a b i t a t  of t h e  p l a n t s  n o r  t h e  a m o u n t  of i n s o l a t i o n  r e c e i v e d  b y  th e  l e a v e s  
w a s  a  v a r i a b l e .  In  t h i s  s t u d y  t h e r e  a r e  s u n  a n d  s h a d e  s p e c i e s ,  b u t  no  
s u n  a n d  s h a d e  l e a v e s .  T h e  c o n c e p t  t h a t  s u n  l e a v e s  a r e  t h i c k  a n d  
s h a d e  l e a v e s  a r e  t h in  m u s t  b e  i n t e r p r e t e d  in  r e f e r e n c e  t o  l e a v e s  on  a  
g i v e n  p l a n t  r e c e i v i n g  d i f f e r e n t  a m o u n t s  of i n s o l a t i o n .  T h e  q u a n t i t y  of 
e x p e r i m e n t a l  w o r k  d o n e  on s u n  a n d  s h a d e  l e a v e s  w h i c h  s u b s t a n t i a t e s  
t h i s  ( A n d e r s o n ,  1955; S h i e l d s ,  1949; W y l ie ,  1951) i s  n o t  b e i n g  q u e s ­
t i o n e d .  T h e  f a c t  t h a t  a  p l a n t  g r o w s  u n d e r  c o n d i t i o n s  of h ig h  i n s o l a t i o n  
d o e s  n o t  i m p l y ,  h o w e v e r ,  t h a t  i t s  l e a v e s  w i l l  b e  t h i c k e r  t h a n  t h o s e  of 
a n o t h e r  s p e c i e s  w h i c h  g r o w s  in  p a r t i a l  o r  f u l l  s h a d e .  A s  i t  w a s  s h o w n  
i n  t h i s  s t u d y ,  of t h e  f i v e  s u n  s p e c i e s .  D e l p h i n i u m  t r i c o r n e  a n d  R a n u n ­
c u l u s  a c r i s  h a v e  t h e  t h i c k e s t  l e a v e s  of t h e  s p e c i e s  s t u d i e d .  T h e  o t h e r  
t h r e e  s u n  s p e c i e s ,  h o w e v e r .  R a n u n c u l u s  a c r i s  v .  l a t i s e c t u s , R.  f i c a r i a , 
a n d  C l e m a t i s  v e r t i c i l l a r i s ,  a r e  r a n k e d  8, 13, a n d  14 in  t o t a l  b l a d e  
t h i c k n e s s  ( T a b l e  I). S in n o t t  (1960)  e m p h a s i z e d  t h a t  t h e  g e n o ty p e  a n d  
p h e n o t y p e  a r e  b o t h  m a n i f e s t e d  in  u l t i m a t e  p l a n t  s t r u c t u r e .  T h e  p h e n o ­
t y p e  m a y  b e  m o d i f i e d  b y  e n v i r o n m e n t a l  c o n d i t i o n s  b u t  th e  g e n o ty p e  
d e t e r m i n e s  t h e  e x t e n t  t o  w h i c h  t h i s  m o d i f i c a t i o n  c a n  o c c u r .  R e l a t i v e  
t o  a c t u a l  b l a d e  t h i c k n e s s  in  t h i s  s t u d y ,  g e n e t i c  v a r i a t i o n  b e t w e e n  
s p e c i e s  i s  p r o b a b l y  i n v o l v e d  m o r e  t h a n  e n v i r o n m e n t a l  c o n d i t i o n s ,
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W i t h i n  t h e  g e n u s  R a n u n c u l u s  a l o n e ,  a v e r a g e  b l a d e  t h i c k n e s s  v a r i e d  
f r o m  2 51 .  2 m i c r o n s  in  R .  a c r i s  t o  144. 0 m i c r o n s  in  R.  f i c a r i a , a n d  
t h e r e  w a s  no  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  b l a d e  t h i c k n e s s  a n d  h a b i t a t .
T h e  m e t h o d  u s e d  t o  o b t a i n  l e a f  s a m p l e s  w a s  d e v i s e d  in  o r d e r  
t o  m i n i m i z e  t h e  v a r i a b i l i t y  in  l e a f  s t r u c t u r e  due  to  p o s i t i o n  on th e  
s h o o t  ( Z a l e n s k i ,  1904 in  S h i e l d s ,  1949; C l o w e s ,  1956) a n d  d i f f e r e n t i a l  
m a t u r a t i o n  r a t e s  of t i s s u e s  in  a  g iv e n  l e a f  ( M a k s y m o w y c h ,  1959).  T h e  
a v e r a g e  d i f f e r e n c e  in  t h i c k n e s s  b e t w e e n  th e  t h i n n e s t  a n d  t h i c k e s t  l e a f  
s a m p l e s  i n  t h e  s t u d y  w a s  59 m i c r o n s .  F o u r  of t h e  s p e c i e s  h a d  w h a t  
w e r e  c o n s i d e r e d  u n u s u a l l y  l a r g e  d i f f e r e n c e s  in  t h i c k n e s s  b e t w e e n  th in  
a n d  t h i c k  s a m p l e s .  T h e s e  w e r e  D e l p h i n i u m  t r i c o r n e  (123 m i c r o n s ) .  
C l e m a t i s  v e r t i c i l l a r i s  a n d  R a n u n c u l u s  h i s p i d u s  (94 m i c r o n s ) ,  a n d  
P a e o n i a  a l b i f l o r a  (89 m i c r o n s ) .  T h e r e  i s  no  a p p a r e n t  c o r r e l a t i o n  
b e t w e e n  g e n e r a l  h a b i t a t  p r e f e r e n c e  a n d  t h e  m a g n i t u d e  of d i f f e r e n c e  
b e t w e e n  t h e  t h i n  a n d  t h i c k  l e a f  s a m p l e s .  Of t h e  s u n  s p e c i e s ,  t h r e e  
h a d  a  r a n g e  in  t h i c k n e s s  g r e a t e r  t h a n  t h e  a v e r a g e  of 59 m i c r o n s ,  tw o  
h a d  t h i c k n e s s  r a n g e s  b e l o w  t h i s  f i g u r e .  F i f t e e n  s p e c i e s  o c c u r  n a t u ­
r a l l y  in  f u l l  o r  p a r t i a l  s h a d e .  E i g h t  of t h e s e  h a d  a b o v e  a v e r a g e  v a r i ­
a t i o n s  in  b l a d e  t h i c k n e s s ,  s e v e n  b e lo w .  Of t h e  s e v e n  s p e c i e s  w h i c h  
h a v e  a  p r e f e r e n c e  f o r  m o i s t  o r  w e t  h a b i t a t s ,  f o u r  h a d  a b o v e  a v e r a g e  
t h i c k n e s s  r a n g e s ,  t h r e e  h a d  r a n g e s  b e lo w  59 m i c r o n s .
B y  a n a l y z i n g  t h e  r e l a t i v e  p e r c e n t a g e  d a t a  on  T a b l e  II, t h e  
m a g n i t u d e  of t h e  e x p a n s i o n  of  t h e  m e s o p h y l l  w a s  d e t e r m i n e d  f o r  t h e
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s p e c i e s  u n d e r  s t u d y .  T h e r e  w a s  no  a p p a r e n t  c o r r e l a t i o n  o b s e r v e d  
b e t w e e n  b l a d e  t h i c k n e s s ,  t h e  a m o u n t  of d i f f e r e n c e  b e t w e e n  th e  t h i n n e s t  
a n d  t h i c k e s t  l e a f  s a m p l e s  o b t a i n e d  f o r  a  s p e c i e s ,  a n d  t h e  a m o u n t  of 
e x p a n s i o n  of t h e  m e s o p h y l l  r e g i o n .
T h e  p a t t e r n s  of m e s o p h y l l  o r g a n i z a t i o n  o b s e r v e d  w h e n  th e  
p a l i s a d e  a n d  s p o n g y  c o m p o n e n t s  w e r e  a n a l y z e d  s e p a r a t e l y  a r e  m o s t  
i n t e r e s t i n g .  T h i r t e e n  of t h e  t w e n t y  s p e c i e s  h a v e  a  m e s o p h y l l  p a t t e r n  
t h a t  i s  c o n s i d e r e d  t y p i c a l  of t h e  d o r s i v e n t r a l  m e s o p h y t i c  l e a f :  t h e  
r e l a t i v e  p e r c e n t a g e  of m e s o p h y l l  m a y  r e m a i n  c o n s t a n t  a s  t h e  l e a f  
b e c o m e s  t h i c k e r ,  b u t  t h e r e  i s  a  h i g h e r  r e l a t i v e  p e r c e n t a g e  of p a l i s a d e  
in  t h e  t h in  l e a f ,  t h i c k n e s s  r e s u l t i n g  f r o m  g r e a t e r  d e v e l o p m e n t  of th e  
s p o n g y  m e s o p h y l l  ( P h i l p o t t ,  1947; W y l i e ,  1951; E s a u ,  1953). W i th in  
t h e  t h i r t e e n  s p e c i e s  e x h i b i t i n g  t h i s  t r e n d ,  p e r c e n t a g e  i n c r e a s e s  in  th e  
s p o n g y  m e s o p h y l l  o v e r  t h e  m e a n  v a l u e s  r a n g e  f r o m  2% in  C a l t h a  p a l u s ­
t r i s , R a n u n c u l u s  a c r i s , a n d  H e p a t i c a  a c u t i l o b a , to  11% in  R a n u n c u l u s  
f i c a r i a . C o n t r a r y  t o  w h a t  i s  c o n s i d e r e d  to  b e  th e  t y p i c a l  m e s o p h y t i c  
p a t t e r n  of m e s o p h y l l  d e v e l o p m e n t ,  f i v e  s p e c i e s  in  t h e  c u r r e n t  s t u d y  
s h o w e d  a  p a t t e r n  of m e s o p h y l l  o r g a n i z a t i o n  in  w h i c h  e x p a n s i o n  in  th e  
m e s o p h y l l  r e g i o n  w a s  du e  to  a n  i n c r e a s e  in  th e  p a l i s a d e  c o m p o n e n t .  
T h i s  p a r t i c u l a r  f o l i a r  p a t t e r n  h a s  b e e n  a s s o c i a t e d  w i th  s u n  l e a v e s  
( T h o m p s o n ,  1943; I s a n o g l e ,  1944; W y l ie ,  1951) a n d  w i th  x e r i c  h a b i t a t s  
( S h i e ld s ,  1949; D a u b e n m i r e ,  1947).  Of t h e  f i v e  s p e c i e s  in  w h i c h  t h i s
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p a t t e r n  w a s  o b s e r v e d .  C l e m a t i s  v e r t i c i l l a r i s  a n d  R a n u n c u l u s  a c r i s  v .  
l a t i s e c t u s  a r e  s u n  s p e c i e s .  H o w e v e r ,  s a m p l e s  of T h a l i c t r u m  p o l y ­
g a m u m  a n d  C i m i c i f u g a  r a c e m o s a  w e r e  c o l l e c t e d  f r o m  p l a n t s  g r o w i n g  
i n  f u l l  s h a d e ,  a n d  t h e  p l a n t s  of P a e o n i a  a l b i f l o r a  t h a t  w e r e  s a m p l e d  
w e r e  g r o w i n g  i n  p a r t i a l  s h a d e .  T h e r e  a r e  no  x e r o p h y t e s  in  t h i s  s tu d y ;  
a l l  t w e n t y  of t h e  s p e c i e s  a r e  m e s o p h y t e s .  T h e  h a b i t a t s  r e p r e s e n t e d  b y  
t h e  f i v e  s p e c i e s  m e n t i o n e d  a b o v e  v a r y  f r o m  o p e n  m e a d o w  to  w e t ,  
s h a d e d  w o o d s .  It  i s  o b v i o u s  f r o m  t h i s  s t u d y  t h a t  t h e r e  a r e  f a c t o r s  
o t h e r  t h a n  h i g h  i n s o l a t i o n  a n d  x e r i c  g r o w i n g  c o n d i t i o n s  i n v o lv e d  in  
p a l i s a d e  e x p a n s i o n .  C i m i c i f u g a  r a c e m o s a  in  a d d i t i o n  t o  b e i n g  a  s h a d e  
s p e c i e s  w a s  s a m p l e d  f r o m  p l a n t s  g r o w i n g  on a  c r e e k  b a n k  in  on e  of 
t h e  w e t t e s t  c o l l e c t i o n  s i t e s  in  t h e  s tu d y .  I t  i s  n o t  b e i n g  d i s p u t e d  t h a t  
t h i s  f o l i a r  p a t t e r n  i s  r e p r e s e n t e d  in  s u n  l e a v e s  a n d  l e a v e s  f r o m  x e r i c  
h a b i t a t s .  On  th e  b a s i s  of t h i s  s t u d y  i t  i s  b e i n g  s t a t e d  t h a t  n o t  a l l  s u n  
l e a v e s  d i s p l a y  t h i s  p a t t e r n ,  a n d  t h a t  t h i s  p a t t e r n  of m e s o p h y l l  o r g a n i ­
z a t i o n  i s  n o t  a  p e c u l i a r i t y  of s u n  a n d / o r  x e r i c  s p e c i e s .  O f  th e  f iv e  
s p e c i e s  in  w h i c h  l e a f  t h i c k n e s s  w a s  a t t r i b u t e d  to  p a l i s a d e  e lo n g a t i o n ,  
T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m  i n v i t e s  f u r t h e r  s t u d y .  In t h i s  s p e c i e s  t h e  p e r ­
c e n t a g e  of p a l i s a d e  w a s  g r e a t e r  t h a n  t h e  p e r c e n t a g e  of s p o n g y  m e s o ­
p h y l l  i n  a l l  of t h e  l e a v e s  e x a m i n e d .
T h e  t h i r d  p a t t e r n  of m e s o p h y l l  o r g a n i z a t i o n  in  w h i c h  t h e  r e l a ­
t i v e  p e r c e n t a g e  of  m e s o p h y l l  w a s  l o w e r  in  t h e  t h i c k  l e a f  t h a n  i t  w a s  f o r
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t h e  s p e c i e s  m e a n  i m p l i e s  a n  e x p a n s i o n  in  t h e  e p i d e r m a l  t i s s u e s .  
R a n u n c u l u s  h i s p i d u s  s h o w e d  a  d e c r e a s e  of  1% in  t h e  p e r c e n t a g e  of 
m e s o p h y l l ;  i n  A n e m o n e  c y l i n d r i c a  t h e  d e c r e a s e  w a s  3%. In R.  h i s p i d u s  
t h e  e p i d e r m a l  t i s s u e s  of t h e  t h i c k  l e a f  a c c o u n t  f o r  23% of t h e  d o r s i ­
v e n t r a l  d e p th ;  t h e y  a c c o u n t  f o r  41% of t h e  d e p th  in  t h e  t h i c k  l e a f  of 
A n e m o n e  c y l i n d r i c a . In  h i s  w o r k  on  t h e  r o l e  of e p i d e r m i s  in  f o l i a r  
o r g a n i z a t i o n ,  W y l i e  (1943)  f o u n d  t h a t  t h e  c o m b i n e d  t h i c k n e s s  of th e  
e p i d e r m a l  l a y e r s  a v e r a g e d  a p p r o x i m a t e l y  20% of t h e  b l a d e  t i s s u e  
b e t w e e n  v e i n s  in  f o r t y - s i x  s p e c i e s  of h e r b a c e o u s  a n d  w o o d y  d i c o t y ­
l e d o n s .  W y l i e  r e p o r t e d  t h a t  s i n c e  t h e  e p i d e r m i s  i s  c o m p a c t  a n d  t h e  
m e s o p h y l l  h a s  n u m e r o u s  i n t e r c e l l u l a r  s p a c e s ,  t h e  p r o p o r t i o n  of t i s s u e  
in  t h e  e p i d e r m a l  l a y e r s  i s  h i g h e r  t h a n  i t s  r e l a t i v e  v o l u m e .  In R.  
h i s p i d u s  a n d  A n e m o n e  c y l i n d r i c a  s i m p l e  p i t s  w e r e  o b s e r v e d  in  th e  
r a d i a l  w a l l s  of t h e  c e l l s  of t h e  u p p e r  e p i d e r m i s  w h i c h  w o u ld  f a c i l i t a t e  
l a t e r a l  c o n d u c t i o n  t h r o u g h  t h i s  t i s s u e .  T h e  e p i d e r m i s  m a y  f u n c t i o n  
s i g n i f i c a n t l y  in  c o n d u c t i o n  in  i n t e r v a s c u l a r  a r e a s  of t h e  l e a f .
S e v e n  s p e c i e s  of R a n u n c u l u s ,  tw o  s p e c i e s  of H e p a t i c a , a n d  tw o  
s p e c i e s  of A n e m o n e  w e r e  a m o n g  t h e  t w e n t y  s p e c i e s  in  t h i s  s t u d y .  R e l a ­
t i v e  t o  t h e i r  m e s o p h y l l  o r g a n i z a t i o n ,  t h e  tw o  s p e c i e s  of H e p a t i c a  w e r e  
v e r y  s i m i l a r ;  t h e  tw o  s p e c i e s  of A n e m o n e  w e r e  d i s s i m i l a r .  L e a f  m o r ­
p h o l o g y  w a s  n o t  a n  a p p a r e n t  f a c t o r  in  t h i s  d i s s i m i l a r i t y  in  t h a t  i t  i s  
d i f f i c u l t  t o  d i s t i n g u i s h  b e t w e e n  A n e m o n e  v i r g i n i a n a  a n d  A. c y l i n d r i c a
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on  t h e  b a s i s  of l e a f  f o r m .  T a x o n o m i c a l l y  t h e s e  tw o  s p e c i e s  a r e  s e p a ­
r a t e d  on  f l o w e r  a n d  f r u i t  c h a r a c t e r i s t i c s .  B o t h  s p e c i e s  of A n e m o n e  in  
t h i s  s t u d y  w e r e  c o l l e c t e d  f r o m  s i m i l a r  h a b i t a t s ,  b e i n g  c o m m o n  u n d e r - 
s t o r y  s p e c i e s  of w h i t e  o a k  w o o d s  in  n o r t h e a s t e r n  O hio .  H e p a t i c a  
a m e r i c a n a  a n d  H. a c u t i l o b a  h a v e  m o r p h o l o g i c a l l y  d i s t i n c t  l e a v e s ;  th e  
d i f f e r e n c e  i n  t h e  l e a f  a p i c e s  i s  a  m i n o r  d i f f e r e n c e ,  b u t  i t  i s  s u f f i c i e n t  
t o  d i s t i n g u i s h  t h e  s p e c i e s .  T h e  tw o  s p e c i e s  of H e p a t i c a  w e r e  c o l l e c t e d  
f r o m  d i s t i n c t  s i t e s .  H. a m e r i c a n a  w a s  s a m p l e d  f r o m  a  p o p u l a t i o n  on 
a  d r y  s l o p e  in  a  w h i t e  o a k  w o o d s  w h e r e  i t s  a s s o c i a t e s  w e r e  M i t c h e l l a  
r e p e n s  L .  a n d  V a c c i n i u m  v a c i l l a n s  T o r r .  , tw o  a c i d - s o i l  i n d i c a t o r  
s p e c i e s  in  O h io .  H. a c u t i l o b a  w a s  c o l l e c t e d  f r o m  a  p o p u l a t i o n  of p l a n t s  
in  a  b e e c h - m a p l e  w o o d s .  G r a y  (1950)  i n d i c a t e s  t h a t  t h e s e  tw o  s p e c i e s  
of H e p a t i c a  a r e  u s u a l l y  fo u n d  in  s e p a r a t e  a r e a s  a n d  l i s t s  s i t e s  s u c h  a s  
t h o s e  i n  w h i c h  t h e y  w e r e  c o l l e c t e d  a s  t y p i c a l .  T h e  s p e c i e s  in  t h e  g e n u s  
R a n u n c u l u s  in  t h i s  s t u d y  v a r y  in  i n t e r n a l  a n a t o m y ,  h a b i t a t  p r e f e r e n c e ,  
a n d  m o r p h o l o g y .
T h e  e x t e n t  t o  w h i c h  t h e  r e l a t i v e  p e r c e n t a g e  of s p o n g y  m e s o p h y l l  
v a r i e d  i n  C o p t i s  g r o e n l a n d i c a  ( T a b l e  II) w a s  n o t  a n t i c i p a t e d .  T h i s  
s p e c i e s  i s  u n i q u e  i n  t h e  s t u d y  in  t h a t  i t  i s  a n  e v e r g r e e n  r e p r e s e n t a t i v e  
of t h e  R a n u n c u l a c e a e .  H a b e r l a n d t  (1914)  i n d i c a t e d  t h a t  e v e r g r e e n  
l e a v e s  s h o w  a  l a c k  of  " p l a s t i c i t y "  in  t h e i r  d e v e l o p m e n t .  W h e t h e r  t h i s  
s t a t e m e n t  w a s  m e a n t  t o  a p p ly  t o  a l l  e v e r g r e e n  l e a v e s  i s  n o t  known;  i t
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d o e s  n o t  a p p l y  t o  C o p t i s  in  t h e  c u r r e n t  s t u d y .  C o p t i s  g r o e n l a n d i c a  i s  
t h e  o n e  s p e c i e s  in  t h i s  s t u d y  r e p r e s e n t a t i v e  of a  s p e c i a l  h a b i t a t  t y p e .
In  n o r t h e a s t e r n  O h io  i t  i s  c o n f i n e d  in  o c c u r r e n c e  t o  b o g  e n v i r o n m e n t s  
a n d  s a m p l e s  w e r e  c o l l e c t e d  f r o m  p l a n t s  g r o w i n g  on a  s p h a g n u m  s h e l f  
on  t h e  e d g e  of a  g l a c i a l  b o g .  P h i l p o t t  (1956) r e p o r t e d  t h a t  an  i n c r e a s e  
i n  l e a f  t h i c k n e s s  of b o g  s p e c i e s  w a s  du e  t o  i n c r e a s e d  p a l i s a d e  d e v e l o p ­
m e n t .  H o w e v e r ,  p a l i s a d e  d e v e l o p m e n t  in  C o p t i s  g r o e n l a n d i c a  w a s  no t  
e x t e n s i v e .  T h e  h i g h e s t  r e l a t i v e  p e r c e n t  of p a l i s a d e  in  a n y  of t h e  l e a f  
s a m p l e s  w a s  21% in  t h e  t h i n n e s t  l e a f .  F u r t h e r m o r e ,  i t  s h o u l d  b e  
n o t e d  t h a t  C o p t i s  g r o e n l a n d i c a  i s  a m o n g  t h e  t h i r t e e n  s p e c i e s  in  w h ic h  
l e a f  t h i c k n e s s  w a s  due  t o  s p o n g y  m e s o p h y l l  e x p a n s i o n .  M ü l l e r - S t o l l  
(in  S in n o t t ,  1960)  a s s o c i a t e d  x e r o m o r p h y  w i th  t h e  n i t r o g e n  d e f i c i e n c y  
in  b o g  s o i l s .  O n e  a s p e c t  of x e r o m o r p h y  d i r e c t l y  a s s o c i a t e d  w i th  
n i t r o g e n  d e f i c i e n c y  a c c o r d i n g  t o  S in n o t t  (1960) i s  t h e  d e v e l o p m e n t  of 
t h i c k  c e l l  w a l l s .  T h i c k e n i n g s  d e v e lo p  p r e s u m a b l y  b e c a u s e  c a r b o h y ­
d r a t e  i s  d e p o s i t e d  in  c e l l  w a l l s  w h ic h ,  w h e n  n i t r o g e n  i s  a v a i l a b l e ,  i s  
u s e d  in  p r o t e i n  s y n t h e s i s .  T h i s  i s  c o r r o b o r a t e d  in  th e  c u r r e n t  s tu d y ,  
C o p t i s  g r o e n l a n d i c a  b e i n g  t h e  o n ly  s p e c i e s  in  w h i c h  a f i b r o u s  b u n d l e  
s h e a t h  w a s  o b s e r v e d  ( P l a t e  4, F i g .  11).
T h e  d i s t r i b u t i o n  of l o n g i t u d i n a l  a n d  t r a n s v e r s e  g r o w t h  in  t h e  
l e a f  d e t e r m i n e s  t h e  c o u r s e  of  t h e  v e i n s .  T h e  e n d l e s s  d i f f e r e n c e s  
w h i c h  a p p e a r  in  t h e  v e n a t i o n  of i n d i v i d u a l  s p e c i e s  of a n g i o s p e r m s
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d e p e n d  on: 1) t h e  f a c t  t h a t  t h e  d i s t r i b u t i o n  of g r o w t h  a p p e a r s  in  i t s
m o s t  v a r i e d  e x p r e s s i o n  in  t h e  l e a f ;  2) t h e  d i f f e r e n t  m a s s  r e l a t i o n s h i p  
b e t w e e n  m e s o p h y l l  a n d  v e i n  m a t e r i a l  in  d i f f e r e n t  p l a n t s  (Goebel^ 1922 
in  F o s t e r ,  1952) .  V e n a t i o n  p a t t e r n s  o b s e r v e d  in  t h i s  s t u d y  c a n  b e  
s e e n  on  P l a t e  4.
V e in  s p a c i n g  h a s  f r e q u e n t l y  b e e n  r e l a t e d  to  m e s o p h y l l  o r g a n i ­
z a t i o n .  M o u n t s  (1932)  o b s e r v e d  t h a t  t h e  c e l l s  p r i m a r i l y  c o n c e r n e d  
w i t h  t h e  d e v e l o p m e n t  of m i n o r  v e i n s  r e t a i n  l o n g e s t  t h e i r  c a p a c i t y  f o r  
n o r m a l  c e l l  d i v i s i o n .  T h i s  p r o l o n g e d  c a p a c i t y  a id s  t h e  l e a f  in  m o d i f y ­
i n g  v e i n  p a t t e r n s  to  t h e  t y p e  of m e s o p h y l l  d e v e lo p in g .  A c c o r d i n g  to  
A r m a c o s t  (1944) ,  i n c r e a s e d  a m o u n t s  of p a l i s a d e  m e s o p h y l l  t e n d  to  
f o r c e  v e i n s  c l o s e r  t o g e t h e r  w h i l e  l a r g e r  p r o p o r t i o n s  of s p o n g y  m e s o ­
p h y l l  f a v o r  t h e i r  w i d e r  s e p a r a t i o n .  R e c a l l i n g  t h a t  th e  t i s s u e  r a t i o  i s  a  
m e a n s  of e x p r e s s i n g  m e s o p h y l l  o r g a n i z a t i o n  w h ic h  e m p h a s i z e s  t h e  
r o l e  of t h e  p a l i s a d e ,  P h i l p o t t  (1947)  p o s i t i v e l y  c o r r e l a t e d  t i s s u e  r a t i o  
a n d  v e i n  s p a c i n g  ( o r  i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l )  in  f o r t y - s e v e n  s p e c i e s  of 
F i c u s . A c c o r d i n g  t o  W y l i e  (1946)  t h e  d e v e l o p m e n t  of th e  p a l i s a d e  
i n v o l v e s  c o n d u c t i o n  p r o b l e m s  p r o p o r t i o n a l  to  i t s  r e l a t i v e  v o l u m e .  Due
t o  i t s  a r r a n g e m e n t  a t  r i g h t  a n g l e s  t o  t h e  p l a n e  of t h e  l e a f ,  p a l i s a d e  
c o u l d  o n ly  b e  r e t a r d i v e  to  l a t e r a l  m o v e m e n t  of m a t e r i a l s  in  t h e  l e a f  
b l a d e  (W y l ie ,  1951) .
H a b e r l a n d t  (1914)  r e p o r t e d  a  c l o s e r  n e t w o r k  of v e i n s  in  l e a v e s  
w h i c h  t r a n s p i r e  r a p i d l y .  T u r r e l l  (1936) c o n c l u d e d  t h a t  e x t e n s i v e
58
p a l i s a d e  d e v e l o p m e n t  i n c r e a s e s  t h e  t r a n s p i r a t i o n  p o t e n t i a l  of l e a v e s .  
X e r o p h y t e s  c h a r a c t e r i z e d  b y  e x t e n s i v e  p a l i s a d e  d e v e l o p m e n t  t r a n s p i r e  
m o r e  a c t i v e l y ,  w h e n  a d e q u a t e l y  s u p p l i e d  w i th  w a t e r ,  t h a n  m e s o p h y t e s  
( K r a m e r ,  1949) .  C o n s i d e r i n g  t h e  e f f e c t  of e x t e n s i v e  p a l i s a d e  d e v e l o p ­
m e n t  on  t r a n s p i r a t i o n  p o t e n t i a l ,  t h e n  t h e  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  t i s s u e  
r a t i o  a n d  v e i n  s p a c i n g  s e e m s  l o g i c a l .  T h e  c o r r e l a t i o n s  t h a t  h a v e  b e e n  
r e p o r t e d  h a v e  b e e n  b a s e d  on s t u d i e s  of l e a v e s  w i th  e x t e n s i v e  p a l i s a d e  
m e s o p h y l l :  F i c u s  b y  P h i l p o t t  (1947); l e a v e s  of b o g  s p e c i e s  w i th  low
t i s s u e  r a t i o s  ( P h i l p o t t ,  1956); s u n  l e a v e s  of t e n  d e c i d u o u s  d i c o t y l e d o n  
t r e e s  (W y l ie ,  1951) .  W y l ie  (1951)  d id  f i n d  t h a t  in  t h e  s h a d e  l e a v e s  in  
h i s  s t u d y  in  w h i c h  t h e  p a l i s a d e  d e v e l o p m e n t  w a s  r e t a r d e d ,  t h e  v a s c u l a r  
i z a t i o n  w a s  n o t  p r o p o r t i o n a t e l y  m o d i f i e d  a n d  c o u ld  n o t  b e  c o r r e l a t e d  
w i t h  t h e  t i s s u e  r a t i o s  of t h o s e  l e a v e s .  A s t r i c t  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  
p a l i s a d e  d e v e l o p m e n t  a n d  t h e  s p a c i n g  of m i n o r  v e i n s  i s  n o t  s u p p o r t e d  
b y  t h e  c u r r e n t  s t u d y  a n d  i s  t h e r e f o r e  no t  t h o u g h t  to  b e  g e n e r a l l y  a p p l i ­
c a b l e  a s  a  p r i n c i p l e  of f o l i a r  o r g a n i z a t i o n .  O n  th e  b a s i s  of t h e  c u r r e n t  
i n v e s t i g a t i o n ,  t h e  f o l lo w in g  r e m a r k s  c a n  b e  m a d e  r e l a t i v e  to  t i s s u e  
r a t i o  a n d  t h e  s p a c i n g  of m i n o r  v e i n s  o r  i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l :
1) C o n s i d e r i n g  t h e  s t u d y  g r o u p  a s  a  w h o le ,  t h e r e  i s  no 
a p p a r e n t  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  t i s s u e  r a t i o  and  i n t e r ­
v a s c u l a r  i n t e r v a l .
2) T h e r e  i s  a  s t r o n g e r  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  s p e c i e s  w i th  
lo w  t i s s u e  r a t i o s  a n d  lo w  i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l  v a l u e s  
t h a n  t h e r e  i s  b e t w e e n  s p e c i e s  w i t h  h ig h  t i s s u e  r a t i o s  
a n d  h ig h  i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l  v a l u e s .
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3) T h e  s i x  s p e c i e s  w i t h  t h e  l o w e s t  i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l  
v a l u e s  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  e i t h e r  d r y - s u n  o r  d r y - s h a d e  
h a b i t a t s .
4) S e v e n  of t h e  t e n  s p e c i e s  w i t h  t h e  h i g h e s t  i n t e r v a s c u l a r  
i n t e r v a l  v a l u e s  a r e  a s s o c i a t e d  w i th  a  m o i s t - s h a d e  
h a b i t a t .
F r o m  t h i s  s t u d y ,  t h e n ,  t h e  i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l  w o u ld  s e e m  
t o  b e  c o r r e l a t e d  m o r e  d i r e c t l y  w i th  h ig h  t r a n s p i r a t i o n  r a t e s ,  w h e t h e r  
f a v o r e d  b y  t h e  c o n d i t i o n s  of t h e  h a b i t a t  o r  th e  o r g a n i z a t i o n  of th e  m e s o ­
p h y l l .  E v e n  t h i s  p o s s i b i l i t y  d o e s  n o t  c o m p l e t e l y  s a t i s f y  w h a t  w a s  
o b s e r v e d  in  t h e  s t u d y .  D e l p h i n i u m  t r i c o r n e , a  s u n  s p e c i e s ,  h a d  a  low  
t i s s u e  r a t i o  a n d  a  h i g h  i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l  v a l u e .  In t h i s  s p e c i e s ,  
t h e  m o r p h o l o g y  of t h e  l e a f  m a y  i n f l u e n c e  th e  v e n a t i o n  p a t t e r n  m o r e  
t h a n  e i t h e r  i t s  m e s o p h y l l  o r g a n i z a t i o n  o r  i t s  h a b i t a t .  T h e  l e a v e s  of 
D e l p h i n i u m  a r e  d e e p l y  d i s s e c t e d  in to  n a r r o w  p i n n a t i f i d  s e g m e n t s .  T h e  
s m a l l e s t  of t h e s e  s e g m e n t s  m e a s u r e d  2 m m .  in  w id th .  L a r g e r  v e i n s  
w e r e  o r i e n t e d  p a r a l l e l  t o  t h e  m i d v e i n  of e a c h  s e g m e n t .  W id e ly  s p a c e d  
m i n o r  v e i n s  b r a n c h e d  off  of t h e s e  v e i n s  a n d  t u r n e d  to  e v e n t u a l l y  r u n  
p a r a l l e l  t o  t h e m  f o r m i n g  a  v e n a t i o n  p a t t e r n  w h ic h  c o u ld  b e  d e s c r i b e d  
a s  " o p e n - p a r a l l e l .  " D u e  to  t h i s  v e n a t i o n  p a t t e r n  t h e r e  w e r e  few  v e i n  
e n d i n g s  p r e s e n t  in  t h e  c l e a r e d  l e a f  s a m p l e s  ( P l a t e  4, F i g .  2). T h i s  
c o n d i t i o n  n e c e s s i t a t e d  t a k i n g  i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l  m e a s u r e m e n t s  
b e t w e e n  p a r a l l e l  m i n o r  v e i n s .  A c c o r d i n g  to  M i l t h o r p e  (1956),  a l t h o u g h  
v e n a t i o n  a n d  l e a f  f o r m  a r e  n o t  n e c e s s a r i l y  l i n k e d ,  l i n e a r  l e a v e s  t e n d
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t o  b e  s i n g l e  v e i n e d  w h e r e a s  o v a t e  l e a v e s  s h o w  a  m u l t i v e i n e d  p a t t e r n .  
P e r h a p s  t h i s  w o u ld  a l s o  a p p ly  t o  l i n e a r  s e g m e n t s  of l e a v e s .
O n  t h e  b a s i s  of w h a t  w a s  o b s e r v e d  in  t h i s  s t u d y  a n d  w h a t  w a s  
r e a d  on  s i m i l a r  s t u d i e s ,  i t  i s  n o t  p o s s i b l e  t o  e x p l a i n  t h e  u n u s u a l l y  low  
i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l  v a l u e  o b t a i n e d  f o r  A q u i l e g i a  c a n a d e n s i s .
T h e  b u n d l e  s h e a t h ,  w i t h  a n d  w i th o u t  e x t e n s i o n s ,  h a s  b e e n  
s h o w n  t o  f u n c t i o n  in  t h e  d i s t r i b u t i o n  of m a t e r i a l s  t h r o u g h o u t  th e  l e a f .  
A r m a c o s t  (1944)  d e m o n s t r a t e d  f o r  f i f t y  s p e c i e s  a n  i m m e d i a t e  a b s o r p ­
t i o n  of dye  f r o m  i n j e c t e d  x y l e m  e l e m e n t s  b y  t h e  b u n d l e  s h e a t h  a n d  
s h o w e d  t h a t  s h e a t h  e x t e n s i o n s ,  w h e n  p r e s e n t ,  q u i c k l y  c o n d u c t e d  th e  
d y e  to  t h e  e p i d e r m a l  l a y e r s .  B e c a u s e  of t h e i r  l i m i t e d  c o n d u c t iv e  
c a p a c i t y ,  s m a l l  v e i n s  c a n  s e r v e  o n ly  l i m i t e d  a r e a s  of c o n t ig u o u s  m e s o ­
p h y l l  (W y l ie ,  1938);  t h e  b o r d e r  p a r e n c h y m a ,  o r  b u n d l e  s h e a t h ,  g r e a t l y  
i n c r e a s e s  t h e  s u r f a c e  of m i n o r  v e i n s  f o r  m e s o p h y l l  c o n t a c t s  ( P l y m a l e  
a n d  W y l i e ,  1944).
I n c l u d e d  in  a n  a n a t o m i c a l  s t u d y  of t h e  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n  
b y  W y l i e  (1952)  w e r e  g r o u p s  of w o o d y  a n d  h e r b a c e o u s  p l a n t s  f r o m  th e  
n o r t h e r n  t e m p e r a t e  z o n e ,  s o u t h e r n  a n d  s u b t r o p i c a l  s p e c i e s ,  a n d  s o u t h  
t e m p e r a t e  s p e c i e s .  W y l i e  f o u n d  t h a t  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n s  w e r e  
l a c k i n g  in  m a n y  s p e c i e s  b u t  d id  o c c u r  in  b o t h  w o o d y  a n d  h e r b a c e o u s  
p l a n t s  of t h e  t e m p e r a t e  a n d  t r o p i c a l  r e g i o n s .  T h e y  o c c u r r e d  in  t h e  
l e a v e s  of n o r t h e r n  d e c i d u o u s  t r e e s  to  s u c h  a n  e x t e n t  t h a t  t h e y  w e r e
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c o n s i d e r e d  b y  W y l ie  to  b e  a  “p e c u l i a r  s p e c i a l i z a t i o n "  of t h o s e  l e a v e s .  
H e  f o u n d  t h e  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n  t o  b e  l a c k i n g  in  a b o u t  h a l f  of t h e  
h e r b a c e o u s  p l a n t s  of t h e  n o r t h  t e m p e r a t e  z o n e  in  t h e  s tu d y .  In s u m ­
m a r i z i n g  h i s  r e s u l t s ,  W y l i e  r e p o r t e d  t h e  g r e a t e s t  f r e q u e n c y  of t h e  
b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n  i n  t h e  n o r t h e r n  d e c i d u o u s  l e a v e s  w h ic h  h a d  
t h e  t h i n n e s t  b l a d e s ,  t h e  l e a s t  a m o u n t  of m e c h a n i c a l  t i s s u e ,  a n d  th e  
t h i n n e s t  c u t i c l e .  In  p l a n t s  l a c k i n g  t h e  s h e a t h  e x t e n s i o n s ,  th e  t i s s u e  
t h i c k n e s s  m e a n s  w e r e  g r e a t e r ,  t h e  a v e r a g e  i n c r e a s e  g r e a t e s t  in  t h e  
s p o n g y  m e s o p h y l l .  In  s p e c i e s  l a c k i n g  th e  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n ,  th e  
m e s o p h y l l  w a s  i n t e r r u p t e d  o n ly  b y  l a r g e r ,  m a j o r  v e i n s .  T h e  m i n o r  
v e i n s  w e r e  g e n e r a l l y  f a r t h e r  a p a r t  t h a n  in  t h o s e  l e a v e s  w i th  th e  s h e a t h  
e x t e n s i o n .
In  s u p p o r t  of W y l i e ’s f i n d i n g s ,  i t  c a n  b e  n o te d  b y  r e f e r r i n g  to  
T a b l e  I t h a t  t h e  s e v e n  s p e c i e s  w h i c h  l a c k  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n s .  
D e l p h i n i u m  t r i c o r n e , C a l t h a  p a l u s t r i s . R a n u n c u l u s  p e n s y l v a n i c u s , 
H e p a t i c a  a m e r i c a n a , H. a c u t i l o b a , P a e o n i a  a l b i f l o r a , a n d  C o p t i s  
g r o e n l a n d i c a , a r e  a m o n g  t h e  e l e v e n  s p e c i e s  w i th  t h e  t h i c k e s t  l e a f  
b l a d e s .  W i th  th e  e x c e p t i o n  of t h e  tw o  s p e c i e s  of H e p a t i c a , t h e y  a r e  
a m o n g  t h e  s i x  s p e c i e s  w i t h  t h e  g r e a t e s t  t o t a l  p e r c e n t a g e  of m e s o p h y l l  
( T a b l e  II) .  C a l t h a  p a l u s t r i s . R a n u n c u l u s  p e n s y l v a n i c u s , a n d  C o p t i s  
g r o e n l a n d i c a  h a v e  t h e  h i g h e s t  p e r c e n t a g e s  of s p o n g y  m e s o p h y l l  of th e  
s t u d y  g r o u p  ( T a b l e  VII) .  H o w e v e r ,  P a e o n i a  a l b i f l o r a  a n d  D e l p h i n i u m
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t r i c o r n e  h a v e  r e l a t i v e l y  s m a l l  a m o u n t s  of s p o n g y  m e s o p h y l l .  C o n s i d e r ­
i n g  t h e  p e r c e n t a g e  of s p o n g y  m e s o p h y l l  a n d  t h e  f r e q u e n c y  of b u n d le  
s h e a t h  e x t e n s i o n s .  A n e m o n e  v i r g i n i a n a , A. c y l i n d r i c a . C l e m a t i s  
v e r t i c i l l a r i s , a n d  T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m  h a d  t h e  l o w e s t  r e l a t i v e  
a m o u n t s  of s p o n g y  m e s o p h y l l  of t h o s e  s p e c i e s  in  w h i c h  t h e  b u n d le  
s h e a t h  e x t e n s i o n  w a s  o b s e r v e d .
C o n c o r d a n t  w i t h  W y l i e ’s c o n c l u s i o n s  in  r e f e r e n c e  t o  t h e  c o r r e ­
l a t i o n  b e t w e e n  t h e  f r e q u e n c y  of t h e  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n  a n d  m i n o r  
v e i n  s p a c i n g ,  A q u i l e g i a  c a n a d e n s i s . C l e m a t i s  v e r t i c i l l a r i s ,  an d  
T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m  w i t h  a  r e l a t i v e l y  h ig h  f r e q u e n c y  of t h e  s h e a t h  
e x t e n s i o n  a r e  t h r e e  of t h e  f o u r  s p e c i e s  in  t h i s  s t u d y  h a v in g  th e  s m a l l e s t  
i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l  v a l u e s .  T h i s  c o r r e l a t i o n  i s  no t ,  h o w e v e r ,  w i t h ­
o u t  e x c e p t i o n .  P a e o n i a  a l b i f l o r a , in  w h i c h  t h e r e  w e r e  n o  s h e a t h  e x t e n ­
s i o n s  a s s o c i a t e d  w i t h  m i n o r  v e i n s  o b s e r v e d ,  h a d  t h e  s e c o n d  s m a l l e s t  
i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l  v a l u e  in  t h e  s tu d y .
H a b e r l a n d t  (1914)  c o n s i d e r e d  th e  ’’n e r v e  p a r e n c h y m a "  (b u n d le  
s h e a t h )  a n d  i t s  e x t e n s i o n s  t o  b e  a  p h y s i o l o g i c  l i n k  b e t w e e n  th e  p h o t o ­
s y n t h e t i c  t i s s u e  a n d  t h e  e f f e r e n t  c h a n n e l s  of t h e  l e a f .  In o r d e r  f o r  t h e  
l e a f  t o  m a i n t a i n  an  e f f i c i e n t  r a t e  of p h o t o s y n t h e s i s ,  t h e  p r o d u c t s  of t h e  
s y n t h e s i s  m u s t  b e  q u i c k l y  r e m o v e d ,  a c c o r d i n g  to  H a b e r l a n d t ,  a n d  i t  i s  
t h e r e f o r e  e x p e c t e d  t h a t  p l a n t s  s h o u l d  h a v e  e v o lv e d  a r r a n g e m e n t s  f o r  
t h e  m o s t  d i r e c t  r e m o v a l  of t h e s e  p r o d u c t s .  H a b e r l a n d t  o b s e r v e d  t h a t
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w h e n  t h i s  p r i n c i p l e  of d i r e c t  r e m o v a l  i s  i g n o r e d ,  t h e  p h o t o s y n t h e t i c  
c e l l s  t h e m s e l v e s  s e r v e  f o r  t r a n s l o c a t i o n .  H a b e r l a n d t  p r o p o s e d  t h r e e  
m e a n s  b y  w h i c h  t h i s  t r a n s l o c a t o r y  f u n c t i o n  c o u ld  b e  p e r f o r m e d  b y  th e  
p h o t o s y n t h e t i c  t i s s u e .  T h e s e  a r e  a s  f o l lo w s :  f l a n g e d  o r  a r m  p a l i s a d e  
in  w h i c h  th e  f l a n g e s  a r e  o r i e n t e d  in  r e l a t i o n  t o  t h e  f low  of t h e  t r a n s ­
l o c a t o r y  s t r e a m ;  c o n v e r g e n t  p a l i s a d e  in  w h i c h  t h e  " f r e e ” e n d s  of t h e  
p a l i s a d e  c e l l s  c o n v e r g e  t o w a r d  t h e  n e t w o r k  of v a s c u l a r  b u n d l e s ;  t h e  
a r r a n g e m e n t  of t h e  b r a n c h e s  of t h e  s p o n g y  m e s o p h y l l  c e l l s  d i r e c t e d  to  
t h e  v a s c u l a r  r e t i c u l u m .  R a n u n c u l u s  p e n s y l v a n i c u s , C a l t h a  p a l u s t r i s , 
t h e  tw o  s p e c i e s  of H e p a t i c a  a n d  P a e o n i a  a l b i f l o r a , a m o n g  t h e  s p e c i e s  
in  t h i s  s t u d y  w h i c h  l a c k e d  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n s ,  d id  h a v e  f l a n g e d  
p a l i s a d e  ( P l a t e  2, F i g s .  1 a n d  3). C o n v e r g e n t  p a l i s a d e  w a s  o b s e r v e d  
in  D e l p h i n i u m  t r i c o r n e  e s p e c i a l l y  a s s o c i a t e d  w i th  s o m e  of t h e  s m a l l e r  
v e i n s .  T h e  v e r t i c a l  o r i e n t a t i o n  of t h e  s p o n g y  m e s o p h y l l  c e l l s  in  
C o p t i s  g r o e n l a n d i c a  ( P l a t e  2, F i g .  9) w a s  u n iq u e  a m o n g  th e  s t u d y  
s p e c i e s .  H e p a t i c a  a m e r i c a n a  a n d  H. a c u t i l o b a  h a d  t h e  m o s t  c o m p a c t  
s p o n g y  m e s o p h y l l  o b s e r v e d  in  t h e  s t u d y  ( P l a t e  3, F i g .  2).
In  t h e  R a n u n c u l a c e a e  th e  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n  a s s o c i a t e d  
w i t h  m i n o r  v e n a t i o n  i s  a p p a r e n t l y  n o t  a  c o n s t a n t  a n a t o m i c a l  f e a t u r e .  
I n s o f a r  a s  i t  c a n  b e  d e t e r m i n e d  f r o m  t h e  c u r r e n t  s tu d y ,  l e a v e s  w i th  
t h e  s h e a t h  e x t e n s i o n  a r e  g e n e r a l l y  t h i n n e r  w i th  l o w e r  r e l a t i v e  a m o u n t s  
of s p o n g y  m e s o p h y l l  a n d  a  c l o s e r  n e t  of m i n o r  v e i n s .  In l e a v e s  l a c k i n g
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b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n s ,  t h e  c o n v e r s e  c h a r a c t e r i s t i c s  of i n t e r n a l  
o r g a n i z a t i o n  w e r e  l e s s  a p p a r e n t .  C o n s i d e r i n g  t h e  n u m b e r  of s p e c i e s  
i n  t h i s  s t u d y  a n d  t h e  n u m b e r  of o b s e r v e d  e x c e p t i o n s  t o  p r e v i o u s l y  
r e p o r t e d  c o r r e l a t i o n s ,  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n ­
s i o n s ,  b l a d e  t h i c k n e s s ,  m e s o p h y l l  o r g a n i z a t i o n ,  a n d  v e i n  s p a c i n g  
d o e s  n o t  s e e m  s u f f i c i e n t l y  a p p l i c a b l e  to  b e  r e g a r d e d  a s  a  p r i n c i p l e  of 
f o l i a r  o r g a n i z a t i o n .
S U M M A R Y  AN D  C O N C L U S IO N S
E x t e n s i v e  v a r i a t i o n  in  i n t e r n a l  s t r u c t u r e  w a s  o b s e r v e d  in  th e  
l e a v e s  of t h e  t w e n t y  s p e c i e s  of R a n u n c u l a c e a e  in  t h i s  s t u d y .
S p o n g y  m e s o p h y l l  w a s  t h e  m o s t  v a r i a b l e  b l a d e  t i s s u e  w i t h in  
t h e  s t u d y  g r o u p ,  a c c o u n t i n g  f o r  f r o m  62.  3% of t h e  d o r s i v e n t r a l  d e p th  
in  C a l t h a  p a l u s t r i s  to  34. 3% in  T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m . In  n i n e t e e n  
s p e c i e s  t h e  r e l a t i v e  p e r c e n t a g e  of s p o n g y  m e s o p h y l l  e x c e e d e d  t h a t  of 
t h e  p a l i s a d e  t i s s u e ,  t h e  e x c e p t i o n  b e i n g  T h a l i c t r u m  p o l y g a m u m  in  
w h i c h  a  g r e a t e r  r e l a t i v e  p e r c e n t a g e  of p a l i s a d e  w a s  o b s e r v e d  in  a l l  
l e a f  s a m p l e s .
In  a n  a n a l y s i s  of t h e  m e s o p h y l l  r e g i o n  a s  o b s e r v e d  in  t h i n  a n d  
t h i c k  l e a f  s a m p l e s  of e a c h  s p e c i e s ,  t h r e e  p a t t e r n s  of m e s o p h y l l  o r g a n ­
i z a t i o n  a n d  d e v e l o p m e n t  w e r e  o b s e r v e d .  Of t h e  t w e n t y  s p e c i e s ,  65% 
s h o w e d  l e a f  t h i c k n e s s  t o  b e  t h e  r e s u l t  of s p o n g y  m e s o p h y l l  d e v e l o p m e n t .  
In  25% of t h e  s p e c i e s  t h i c k n e s s  w a s  a t t r i b u t e d  to  p a l i s a d e  e l o n g a t i o n .  
E p i d e r m a l  d e v e l o p m e n t  a c c o u n t e d  f o r  l e a f  t h i c k n e s s  in  10% of t h e  
s p e c i e s  in  t h e  s t u d y .  N o n e  of t h e  m e s o p h y l l  o r g a n i z a t i o n  p a t t e r n s  
c o u ld  b e  c o r r e l a t e d  w i t h  h a b i t a t  t y p e .
T h e  tw o  s p e c i e s  of t h e  g e n u s  H e p a t i c a  h a d  v e r y  s i m i l a r
i n t e r n a l  f o l i a r  s t r u c t u r e  a l t h o u g h  t h e i r  h a b i t a t  t y p e s  v a r i e d .  T h e  tw o
s p e c i e s  of A n e m o n e  in  t h e  s t u d y ,  o c c u r r i n g  in  s i m i l a r  h a b i t a t s  a n d
h a v i n g  m o r p h o l o g i c a l l y  s i m i l a r  l e a v e s ,  s h o w e d  v a r i a t i o n  in  i n t e r n a l
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o r g a n i z a t i o n .  T h e  i n t e r n a l  l e a f  s t r u c t u r e s  of t h e  s p e c i e s  i n  t h e  g e n u s  
R a n u n c u l u s  w e r e  d i s t i n c t .
W i th  t h e  e x c e p t i o n  of a  f i b r o u s  b u n d l e  s h e a t h ,  no  x e r o m o r p h y  
w a s  o b s e r v e d  in  t h e  e v e r g r e e n  b o g  s p e c i e s  C o p t i s  g r o e n l a n d i c a .
A s  o b s e r v e d  in  t h i s  s t u d y ,  t h e  s p a c i n g  of m i n o r  v e i n s  w a s  
m o r e  c l o s e l y  a s s o c i a t e d  w i t h  e n v i r o n m e n t  t h a n  w i t h  m e s o p h y l l  o r g a n ­
i z a t i o n  p e r  se ;  t h e  s m a l l e s t  i n t e r v a s c u l a r  i n t e r v a l s  w e r e  o b t a i n e d  
f r o m  s p e c i e s  f r o m  d r y - s u n  o r  d r y - s h a d e  h a b i t a t s .  I t  w a s  n o t e d  t h a t  
p r e v i o u s  c o r r e l a t i o n s  b e t w e e n  t h e  r e l a t i v e  v o l u m e  of p a l i s a d e  t i s s u e  
a n d  m i n o r  v e i n  s p a c i n g  w e r e  b a s e d  on l e a f  s t u d i e s  in  w h i c h  e x t e n s i v e  
p a l i s a d e  d e v e l o p m e n t  i s  c h a r a c t e r i s t i c .
In  s p e c i e s  w i t h  f i n e l y  d i s s e c t e d  l e a v e s ,  s u c h  a s  D e l p h i n i u m  
t r i c o r n e  in  t h i s  s t u d y ,  i t  w a s  s u g g e s t e d  t h a t  l e a f  m o r p h o l o g y  m a y  
d e t e r m i n e  v a s c u l a r  p a t t e r n s  m o r e  t h a n  m e s o p h y l l  o r g a n i z a t i o n  o r  
h a b i t a t .
T h e  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n ,  w h e n  p r e s e n t ,  w a s  a p p a r e n t l y  
n o t  c o n s t a n t  a lo n g  t h e  e n t i r e  c o u r s e  of a  m i n o r  v e i n .  P r e v i o u s l y  
r e p o r t e d  c h a r a c t e r i s t i c  f e a t u r e s  of t h e  i n t e r n a l  a n a t o m y  of l e a v e s  
h a v i n g  b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n s  s e e m e d  m o r e  c o n s i s t e n t  t h a n  f e a t u r e s  
of  l e a v e s  l a c k i n g  t h e  e x t e n s i o n s .
A n a t o m i c a l  f e a t u r e s  w h i c h  r e p o r t e d l y  c o u ld  b e  a s s o c i a t e d  
w i t h  t r a n s l o c a t o r y  f u n c t i o n s  w e r e  o b s e r v e d  in  s p e c i e s  l a c k i n g  t h e  
b u n d l e  s h e a t h  e x t e n s i o n  a s s o c i a t e d  w i t h  m i n o r  v e n a t i o n .
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